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Introduction 


Chez les organismes gonochoriques ov |’on observe une sex-ratio de 
1/1, la détermination du sexe a été trés tt reconnue comme un cas par- 
ticulier du croisement de retour mendélien. L’hétérozygotie de |’un des 
deux sexes pour une paire de génes sexuels se traduit trés généralement 
par l’hétéromorphie de la paire de chromosomes porteurs de ces facteurs; 
c'est en effet cette différenciation morphologique des hétérochromosomes 
qui a permis d’établir la corrélation entre les phénoménes cytologiques et 
la distribution des génes, et qui a été l’une des bases de la théorie chromo- 
somique de |’hérédité. 

Il y a, notamment chez les Vertébrés, de nombreux cas ot la dé- 
monstration de l’existence d’une hétérogamétie & |’échelle chromosomique 
n’a pu étre donnée. Matrury (1949), dans sa révision des travaux 
concernant les chromosomes sexuels des Vertébrés, considére que ce 
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n’est que chez les males des Mammiféres que la digamétie chromosomique 
a pu étre prouvée d’une maniére convaincante. De plus, nous trouvons, 
dans son livre, diverses indications indirectes concernant l’existence d’une 
digamétie dans |’un ou I’autre sexe: 

1. L’étude du type d’hérédité liée au sexe a révélé |’existence de 
deux types de digamétie chez les Poissons, d’une digamétie femelle chez 
les Oiseaux. 

2. Chez les Amphibiens, comme chez les Poissons, il y a des espéces & 
digamétie male, d’autres 4 digamétie femelle; cette conclusion a été 
tirée de l’analyse de croisements entre normaux et hermaphrodites, entre 
normaux et individus expérimentalement invertis, ainsi que d’hybridi- 
sations interspécifiques (cf. aussi Brnazz1 1956). 

3. L’étude du sexe d’individus haploides, ainsi que d’individus di- 
ploides obtenus par voie parthénogénétique, peut, 4 la lumiére de la 
théorie de l’équilibre des génes sexuels, nous renseigner également: elle 
confirme |’existence des deux types de digamétie chez les Amphibiens. 
Yao et OLSEN (1955) ont obtenu, par parthénogénése, des embryons ex- 
clusivement males chez le Dindon, ce qui s’expliquerait (PooLE et OLSEN 
1957) en admettant une digamétie femelle: les ovocytes ZO (ou ZW) 
retenant le chromosome Z & la maturation donneraient naissance, aprés 
dédoublement du complément haploide, 4 des individus ZZ, donc a des 
miles, les embryons OO (ou WW) résultant des ceufs ot le chromosome 
Z a passé dans le globule polaire, étant létaux. 


Aucune de ces méthodes n’a été utilisée pour élucider le type de 
digamétie chez les Reptiles: seule, DanTCHAKOFF (1950) a essayé de 
mettre en relation les résultats de ses expériences endocrinologiques sur 
les Mammiféres, les Oiseaux et les Reptiles avec le type de digamétie, 
qu’elle présume femelle chez ces derniers. Chez les Mammiféres, l’hormone 
male est bien supportée par les embryons femelles, sur lesquels elle a 
un effet constructif, tandis que l’hormone femelle a un effet létal sur 
les males. Chez les Oiseaux on trouve des résultats opposés: hormone 
femelle est supportée par les germes males, mais l’hormone male est 
toxique pour les femelles. Chez les Reptiles, les résultats sont analogues 
& ceux obtenus chez les Oiseaux: si l’on admet une digamétie femelle 
chez les Reptiles, on peut alors englober ces résultats d’apparence con- 
tradictoire dans une méme hypothése: l’hormone du sexe hétérogamé- 
tique serait tolérée par les embryons du sexe homogamétique, celle du 
sexe homogamétique serait toxique pour les embryons du sexe hétéro- 
gamétique. 

L’observation cytologique directe conduit 4 des résultats trés dispa- 
rates, le cas des Mammiféres, 4 digamétie male, étant le seul sur 
lequel tous les auteurs soient d’accord. 
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En ce qui concerne les classes inférieures des Vertébrés, il est trés 
probable que, chez les Poissons, comme chez les Amphibiens, la diga- 
métie ne s’accompagne jamais d’une hétérogamétie microscopiquement 
appréciable. 

Les travaux antérieurs 4 1949 ont fait l’objet d’un exposé critique de MaTTHEY 
[a exception de celui de Mateus (1944), qui décrit une digamétie Jj de type XY 
chez l’Urodéle Chioglossa lusitanica, travail de valeur technique douteuse; chez deux 
autres Urodéles, le méme auteur (1952, 1953) ne trouve pas d’hétérochromosomes 
chez le male]. Depuis cette date, il a été rapporté un cas nouveau pour chacune des 
deux classes. Chez le Poisson Mogrunda obscura, Noausa (1955) décrit une paire 
XY qui, 4 la métaphase I serait reconnaissable 4 ’hétéromorphie de ses consti- 
tuants. Cette hétéromorphie est si peu manifeste que l’interprétation donnée par 
Noausa nous semble peu convaincante. Chez les Amphibiens, Yosrpa (1955, 1957) 
décrit des hétérochromosomes du type XY chez le male de Hyla arborea, mais la 
valeur de ce cas parait également douteuse: il y a au moins quatre paires d’éléments 
de grandeur a peu prés égale et de forme trés semblable, parmi lesquelsil est impossible 
identifier une paire hétéromorphe. Les deux éléments indiqués sur les dessins 
comme X et Y ne se distinguent en rien l’un de |’autre sur les photographies qui 
accompagnent le travail. Dans les métaphases I l’auteur lui-méme se déclare 
incapable d’identifier le bivalent sexuel; dans les prophases goniales «one element 
sometimes remains heteropycnotic» et représenterait l’Y; en somme, |’évidence 
en faveur d’une paire hétéromorphe est trés faible. 

Reste & exposer la situation chez les Sauropsidés, qui nous inté- 
resseront plus spécialement dans ce travail. Pour un historique détaillé 
je renvoie aux travaux de Matruey (1939, 1943, 1949, 1951) et de 
Marecor (1946), dont voici l’essentiel : 

Chez le Poulet, plusieurs auteurs, 4 la suite de SHrwaco (1924), ont 
cru a la solitude du plus grand chromosome. Plus tard, il fut reconnu 
que ce grand chromosome avait un partenaire et le Z unique de la 
femelle fut localisé au niveau du neuviéme élément par ordre de taille. 
Cette conclusion (Susuk1 1930) fut reprise par plusieurs auteurs, tout 
spécialement par YAMASHINA (1944) qui, dans une série de magnifiques 
travaux, retrouve chez un grand nombre d’espéces des conditions 
analogues. En 1934, Ocuma rapporte le premier cas de digamétie 
femelle chez les Reptiles et décrit une paire ZO chez le Lézard vivipare ; 
le méme type de digamétie existerait chez d’autres Lacertiliens (MAKINO 
et Asana 1948, Maxrno et Momma 1949) et chez les Chéloniens (OGUMA 
1937, NakamMuRA 1949, Makino 1952). 

Si, pour les auteurs japonais, la digamétie chromosomique femelle 
est caractéristique des Sauropsidés dans leur ensemble, MaTTHEy, de 
1939 & 1949, exprime une autre opinion. Dans ses révisions critiques 
relatives aux Oiseaux, il émet des doutes sur la possibilité de dénombrer 
dans ce groupe les chromosomes avec une précision parfaite et par la 
méme de pouvoir établir si c’est &4 une digamétie de type ZO ou ZW 
que l’on a affaire. En ce qui concerne |’identification du chromosone Z, 
MatTTHEy n’estime pas qu’elle est définitivement précisée. Remarquons 

1* 
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que MaTTHeEy n’a pas travaillé lui-méme Ja cytologie aviaire. Il n’en 
est pas de méme chez les Reptiles: en 1943, le méme auteur, étudiant 
le Caméléon vulgaire — matériel d’analyse facile — ne trouve aucune 
différence entre les compléments chromosomiques du male et dela 
femelle, résultat si assuré qu’il n’hésite pas a l’étendre a l’ensemble des 
Reptiles. 

Rappelons ici que la digamétie chromosomique femelle est un phéno- 
méne rare. On est surpris, en examinant la littérature relative aux 
Papillons et aux Trichoptéres, de constater combien les preuves cyto- 
logiques de la digamétie femelle dans ces deux ordres sont peu nombreu- 
ses et insuffisantes. Les cas des Copépodes Eucyclopinae, comme Ecto- 
cyclops strenzkei, décrit par BEERMANN (1954), ot la digamétie femelle 
est de type ZZ-ZO, ainsi que celui de l’Isopode Jaera marina (STAIGER 
et Bocquet 1954, 1956), ot la femelle a des chromosomes sexuels mul- 
tiples de type ZW,W,, n’intéressent que des unités systématiques res- 
treintes au sein de groupes plus vastes ou des hétérochromosomes re- 
connaissables n’ont pas été signalés et sont donc probablement d’origine 
récente. Chez les Angiospermes dioeciques, WESTERGAARD (1958) ne 
mentionne qu’un seul cas, et qui n’est pas tout 4 fait convaincant, de 
digamétie femelle morphologiquement exprimée. 

Comment expliquer la rareté de la digamétie femelle ? Pour la mise 
en évidence d’une paire d’hétérochromosomes on utilise des critéres dif- 
férents, dont beaucoup se fondent sur l'étude de la méiose : démonstration 
de la présence d’une paire hétéromorphe dans les garnitures diploides; 
d’un bivalent asymétrique dans les stades méiotiques précédant |’ana- 
phase I; d’un comportement éventuellement aberrant de ce bivalent 
pendant la prophase de la méiose (hétérochromasie) ainsi que pendant 
l’anaphase I (pré- ou postcession). Or, les stades méiotiques sont géné- 
ralement abondants dans les testicules du male, ot une hétéromorphie 
morphologique ne saurait échapper & l’observateur. Chez la femelle la 
méiose a lieu pendant une période ov |’ceuf est déja chargé de matiéres 
de réserve; la fixation correcte des stades méiotiques (moins nombreux 
que chez le male), est trés difficile et ne réussit que rarement. Le seul 
moyen de découvrir une paire hétéromorphe chez la femelle reste donc 
l’analyse numérique et morphologique des divisions diploides: en cas de 
digamétie de type ZZ-ZO, on trouvera un nombre impair chez la femelle, 
pair chez le male; en cas de digamétie de type ZZ-ZW, on trouvera des 
nombres pairs dans les deux sexes, mais une des paires doit étre formée 
de partenaires égaux chez le male, inégaux chez la femelle. 

Dans ce dernier cas il est concevable que la présence d’une paire 

hétéromorphe puisse étre masquée par celle d’un grand nombre d’élé- 
ments de grandeur et de forme semblables aux hétérochromosomes, 
tandis que, si on disposait de stades méiotiques, sa découverte serait 
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aisée. On peut donc étre sir que l’analyse des cinéses diploides ne per- 
mettra pas toujours de mettre en évidence une paire d’hétérochromo- 
somes, et la méthode pourrait, pour cette raison, paraitre mal adaptée au 
probléme a4 résoudre. D’autre part, s’il est vrai que la digamétie femelle 
est générale chez les Sauropsidés, il serait étonnant de ne jamais trouver 
de cas ot |’évolution chromosomique se soit accompagnée d’une diffé- 
renciation suffisamment accusée des chromosomes sexuels pour qu’on 
puisse distinguer ces éléments 4 la mitose. 

Le désaccord entre les cytologistes japonais et suisses semble étre 
d’ordre surtout psychologique, les difficultés inhérentes au matériel 
n’excluant pas une certaine part d’interprétation subjective des obser- 
vations; cette remarque est d’ailleurs surtout valable pour les Oiseaux. 

J’ai essayé, dans la premiére partie de ce travail, de réétudier le 
probléme de la digamétie chez les Sauropsidés par une analyse des 
compléments chromosomiques diploides, 4 l’aide d’une technique qui 
rende l’analyse des métaphases mitotiques plus facile et moins sujette 
& des interprétations personnelles. I] aurait été indiqué, pour aborder 
ce probléme, de trouver un matériel & caryotype différencié; en réalité 
le choix du matériel a souvent di étre dicté par la possibilité d’obtenir 
un nombre suffisant d’individus ou de disposer de stades embryonnaires 
dont les tissus sont encore riches en mitoses. Si Chamaeleon vulgaris, 
C. bitaeniatus et le Poulet ont été choisis pour la premiére raison, La- 
certa vivipara, et Natrix rhombifera, espéces vivipares, l’ont été pour la 
seconde, comme la Perruche, facile & élever, et le Moineau, espéce com- 
mune. Pour les Tortues et les Crocodiles j’ai di me limiter aux espéces 
faciles & obtenir dans le commerce. 


J’ai signalé plus haut que tous les auteurs sont d’accord pour attri- 
buer une digamétie male aux Mammiféres euthériens et métathériens 
(Marsupiaux). I] était alors trés désirable de combler une lacune et 
d’examiner les Monotrémes, groupe extraordinairement intéressant et 
sur lequel nous ne savons rien de certain. Il m’a été possible d’obtenir 
un Echidné et, si la méiose n’a pu étre étudiée, j’ai pu par contre mettre 
en évidence une digamétie male, comme chez les autres Mammiféres. 


Ce travail a été exécuté en partie grace & des subsides du Fonds National 
suisse pour la Recherche scientifique, et de l’Organisation néerlandaise pour le 
développement de la Recherche Scientifique «Z. W.O.», dans le Laboratoire de 
Zoologie de l'Université de Lausanne et & l'Institut de Génétique de l’Université 
d’Utrecht. J’exprime aux directeurs de ces Instituts, MM. les professeurs R. Mart- 
THEY et C. L. RiMKE, ma profonde gratitude. 

Ma reconnaissance va aussi 4 M. F. AppELMAN, Directeur du jardin Zoologique 
de Rotterdam, qui m’a cédé un Caiman; au Dr. J. J. Rankin (Salisbury, Rhodesia), 
et & M.S. Busty (Bukavu, Congo Belge), pour leurs envois de Chamaeleon dilepis 
et C. bitaeniatus; enfin, 4 Mile G.. UBBELs et M. W. ScHaRrLoo, doctorants en Zoo- 
logie, dont la collaboration m’a été précieuse. 








6 Janny M. van Brink: 


Matériel et technique 

Materiel. Chez les males adultes des Vertébrés les gonades sont une source 
inépuisable de mitoses se prétant bien a l’examen cytologique. II n’en est pas de 
méme chez les femelles: aussitét que la période embryonnaire de multiplication 
des ovogonies est terminée, l’ovaire ne contient plus que les cinéses des cellules 
folliculaires enveloppant les ovocytes; pour trouver un matériel comparable a celui 
dont on dispose chez les males, on doit recourir, ou bien aux tissus embryonnaires 
— gonades et tissus somatiques — ou bien a des tissus somatiques adultes contenant 
des cellules en division. A cette fin on a souvent utilisé de la moélle osseuse, mais, 
avec un matériel aussi difficile que les Oiseaux, les résultats obtenus ne sont guére 
satisfaisants. Les divisions sont souvent, cytologiquement, de qualité inférieure: 
elles sont plus petites et montrent plus de superpositions que les divisions goniales ; 
en outre, pour la confection des «squashes» la mcoélle a de sérieux désavantages, en 
raison de la présence de petits fragments osseux, qu’il est difficile d’éliminer totale- 
ment et qui font éclater les lamelles. Parmi les tissus somatiques adultes aux- 
quels j’ai appliqué cette méthode, la rate, seule, donne de bons résultats. Elle 
contient chez certains individus un grand nombre de divisions, probablement 
myélo- ou lymphoblastiques, comparables par leurs dimensions aux divisions 
goniales du male ou des embryons. Dans les cas ou |’on dispose d’un nombre re- 
streint d’animaux adultes, la rate, qui se laisse facilement écraser, peut constituer 
une précieuse source de cinéses. 

Les gonades embryonnaires, matériel de choix pour l'étude des chromosomes 
des miles aussi bien que des femelles, ont pourtant elles-aussi leurs inconvénients. 
Elles ne sont accessibles que chez des espéces vivipares ou chez celles dont les ceufs 
se laissent facilement incuber. Dans la plupart des espéces animales la gonade 
passe par une période de multiplication des cellules goniales; c’est pendant cette 
période limitée qu’elle livre les mitoses qui se prétent par excellence a l'étude cyto- 
logique, tandis qu’auparavant elle ne permet guére de déterminer le sexe du sujet 
et que, plus tard, l’activité cinétique cesse presque complétement. II s’agit donc de 
savoir exactement quand se produit cette onde de divisions goniales, pour pouvoir 
fixer au bon moment. Or, le matériel est souvent trop restreint pour faire des 
sondages préalables et l’on doit se contenter de fixer au hasard. Chez les espéces 
telles que la Poule, qui ont été l’objet de nombreuses recherches, on sait & quel 
moment de la vie embryonnaire se situe la période de multiplication: la prolifération 
des cellules ovegoniales a lieu du 8-iéme au 10-iéme jour de l’incubation, celle des 
spermatogonies du 10-iéme au 13-iéme jour (Swirt 1915, 1916), et on peut alors 
étre sir de trouver un nombre suffisant de cellules en division. Quand l’espéce 
n’a pas été étudiée & ce point de vue, mais qu’on dispose d’un matériel étendu 
on peut faire des fixations pendant plusieurs jours consécutifs et déterminer le 
moment le meilleur. 

C’est ainsi que chez la Perruche j’ai fixé un grand nombre d’embryons & partir 
du huitiéme jour de l’incubation, avant de trouver, le septiéme jour aprés !’éclosion, 
une gonade active. Il semble probable que nous avons affaire ici 4 l’une des nom- 
breuses différences physiologiques entre nidicoles et nidifuges: le moment de 1’éclo- 
sion chez ces derniers correspond 4 un stade tout différent du développement 
embryonnaire que chez les premiers, et il parait plausible que le dixiéme jour d’incu- 
bation chez le Poulet (moment favorable pour trouver des cinéses goniales) ne répond 
pas au 9-iéme jour d’incubation chez la Perruche — également 4 mi-chemin vers 
l’éclosion — mais 4 un moment beaucoup plus tardif du développement de la jeune 
Perruche. II est intéressant de rappeler que GUENIN (1948) a pu constater que, 
chez le Rat, le meilleur moment pour trouver des cinéses goniales était également 
situé huit jours aprés la naissance; or, le Rat étant une espéce nidicole dans le sens de 
PoRTMANN (1956), nous avonsici un cas tout a fait paralléle 4 celui des oiseaux nidicoles. 
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Quant aux tissus somatiques de l’embryon, ils sont d’autant plus riches en 
cinéses qu’on fixe 4 un moment plus précoce. L’objet de mes recherches m’a posé 
ici une limite: il était avant tout nécessaire de connaitre le sexe de individu 
étudié, et ceci n’est possible qu’aé partir d’un stade embryonnaire relativement 
. tardif, alors que les divisions des tissus autres que germinaux sont peu abondantes. 
De nouveau c’est alors la rate de l’embryon qui livre, dans la plupart des cas, un 
bon nombre de mitoses. 

Technique. J’ai utilisé presque exclusivement des préparations par écrasement 
(«squashes »), prétraitées a l’eau distillée, selon la méthode lancée par Maxkrno et 
NisHimuRA (1952) et que MaTrHey, dés 1953, a également adoptée en la modifiant. 
Cette méthode s’est révélée trés féconde dans des recherches exigeant un inventaire 
soigneux de |’équipement chromosomique. Elle a été appliquée aux Mammiféres 
par Marrney (1953—1958). Son usage pour l’étude des Reptiles et des Oiseaux a 
mené a des résultats excellents, dont un bref rapport a déja été publié par MatTHEY 
et vAN Brink (1956a, b, 1957) et par vAN Brink et UBBELS (1956). 

J’ai adopté la méthode suivante: de trés petits morceaux de tissu (testicule, 
rate, tissu embryonnaire) sont plongés dans l’eau distillée 4 20° C pendant 8 minutes 
(Makino et NisHrmura préscrivent, pour les Oiseaux, un prétraitement 4 42°C 
durant 5 minutes; si cette température plus élevée m’a semblé, dans certains cas, 
donner des résultats supérieurs, la différence n’est pas constante et ’avantage du 
prétraitement chaud ne parait pas prouvé.) On fixe les fragments prétraités au 
carmin acétique (ou a l’orcéine acétique), ou simplement dans l’acide acétique & 
45% ou l’acide propionique 45%. Ensuite on écrase les fragments de tissu fixés 
entre une lame albuminée et une lamelle grasse. La fixation au carmin permet un 
examen provisoire, alors que celui des préparations fixées sans coloration peut 
se faire au microscope 4 contraste de phase; j’ai le plus souvent utilisé cette der- 
niére méthode. 

Les préparations jugées dignes d’une analyse poussée sont immergées dans une 
cuvette d’alcool & 70%, jusqu’aé ce que les lamelles se décollent. On rince a l’eau 
distillée, puis hydrolyse 4 l’acide chlorhydrique normal dans une étuve 4 56°C 
pendant 12 minutes; suit un lavage soigneux 4 l’eau distillée, puis coloration & 
la fuchsine sulfureuse de Feulgen, la déshydratation et le montage au baume de 
Canada. J’ai parfois utilisé l’hématoxyline ferrique de Heidenhain. Cette derniére . 
méthode est pourtant moins indiquée lorsque une confusion possible entre micro- 
chromosomes et petites inclusions cellulaires non-chromosomiales prenant le colo- 
rant pourrait conduire 4 des erreurs d’interprétation. 

La fuchsine sulfureuse par contre est un colorant sélectif du matériel déso- 
xyribonucléique. Elle a parfois linconvénient de colorer trop légérement. 
Les chromosomes sont alors 4 peine visibles et trés difficiles & photographier. 
Cette difficulté est aujourd’hui facilement vaincue: en contraste de phase les chro- 
mosomes trop pales apparaissent bleu foncé sur fond jaundtre et donnent des 
images photographiques suffisamment contrastées; un écran jaune peut encore 
augmenter le contraste entre chromosomes et fond. (Il faut mentionner le réle 
que joue ici l’indice de réfraction du baume utilisé. Le baume de Canada se préte 
trés bien a cette méthode, tandis que dans certaines résines synthétiques, comme 
le «Clarite», les chromosomes semblent disparaitre complétement.) 

Les préparations ont été examinées systématiquement a l’aide d’un microscope 
Zeiss Opton W et les photos ont été prises en utilisant une chambre adaptable Zeiss 
sur un film Agfa Isopan FF (10/10 DIN ou 13/10 DIN), ou un film Agepan. Les 
dessins ont été faits d’aprés les photographies, le travail étant 4 chaque instant 
contrélé par l’examen des préparations. Les caryogrammes ont été établis d’aprés 
des agrandissements (x 5000) des dessins photocopiés. D’autres détails techniques 
concernant des cas spéciaux seront donnés quand ils seront nécessaires. 
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Observations personnelles 
A. Reptiles 
I. Crocodiliens 
Caiman sclerops Scun. (Fig. 1—9; pl. I, Fig. 2) 

Matériel utilisé: un male adulte et deux femelles juvéniles. 

Mile: divisions diploides et méiotiques. Les mitoses spermatogoniales 
montrent toutes 42 chromosomes (Fig. 1), de longueur trés différente, 
les plus petits mesurant moins de 0,5, les plus grands 4 4 5. Les 
métaphases I (Fig. 2) sont toutes dotées de 21 bivalents. La morphologie 
des chromosomes, qui, dans la plupart des divisions mitotiques, sont 
passablement contractés, n’est pas toujours tres claire; toutefois on peut 
constater que les plus grands éléments sont acrocentriques, un bras court 
étant souvent impossible 4 déceler. L’aspect des bivalents méiotiques 
révéle la présence de deux chiasmas, se traduisant par la forme annulaire 
de chaque tétrade. Les extrémités centromériques des plus grandes 
tétrades sont contractées et légérement gonflées, ce qui ne permet pas 
de décider si leurs constituants sont acro- ou télocentriques. 

Le nombre haploide de 21 est encore confirmé par une métaphase II 
(Fig. 3) & 21 dyades, fissurées jusqu’au centromére et ou la «major 
spiral», en voie de déroulement, est clairement reconnaissable. Cette 
observation indiquerait la présence, dans le complément haploide, de 
11 grands chromosomes télo(acro-)centriques et de 10 éléments plus 
petits et de forme métacentrique, encore que de légers doutes subsistent 
concernant la forme de quelques-uns des éléments de taille intermédiaire. 

Femelle: divisions diploides. Deux trés jeunes femelles, mesurant 
respectivement 21 et 27 cm environ, complétent mon matériel croco- 
dilien. Elles n’avaient pas encore de gonades bien développées et il fut 
nécessaire de faire des coupes sériées de toute la région rénale pour 
trouver l’ovaire aplati et adhérant étroitement 4 la surface du rein. La 
principale source de cinéses dans ces deux animaux impubéres a été 
la rate, qui, surtout chez le plus jeune des deux, présentait un nombre 
considérable de divisions mitotiques bien étalées, dont les Fig. 4—8 
donnent quelques exemples. Le tableau suivant résume les nombres de 
chromosomes trouvés dans 17 cinéses: 





Nombre de chromosomes 


40 41 42 43 




















Nombre de cinéses . . . 1 1 14 1 


Comme on le voit, il y a une certaine et faible variabilité numérique 
de part et d’autre de la valeur 42, que je considére comme typique et 
qui caractérise toutes les figures parfaitement claires. Les chiffres excep- 





Digamétie chez les Sauropsidés et les Monotrémes 9 


s% N=F & » 
s P —4 = sr Fok ‘ 
. & =~ 
o%s a yr Fi f ¥ 
Roe — \ 
” \ 
otis ey 
-. di 
~~ eve 4,4 
oe eer. oe 4 
l <= ®a 424, % 0. 
s — 
| er ie ti 
2 4 


© a oN 
anne... cee iF 
? 3 = ‘— th. if 
met Slt ae Pere 4 
) wy iy «* ! + 
" \b S is l? 
x c Xi 
tI ¥'F 2 4 6 
~*~ 
Ce 'y Z) 
~ + 
i \ ‘ 
75 i , 1,0 
= ee | ‘ gt ‘ “—s 
| 7 ; 6 “~\ ‘| Na —_ 


/Ow 





Fig. 1—8. Caiman sclerops. Fig. 1: métaphase spermatogoniale. Fig. 2: métaphase I du ¢. 
Fig. 3: métaphase II du ¢. Fig. 4—8: divisions diploides trouvées dans la rate de la 2 


tionnels se trouvent tous dans des métaphases ot |’interprétation de- 
meure un peu difficile. Il est donc douteux que cette variabilité soit 
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objectivement établie. Quant aux caractéres morphologiques des chromo- 
somes femelles, les caryogrammes (Fig.9) montrent la sériation et 
l’appariement des éléments de quatre cinéses. Dans une telle série de 
chromosomes de taille graduellement décroissante, tout appariement est 
évidemment arbitraire. Dans la plupart des noyaux les dix premiéres 
paires sont de forme acro- ou télocentrique. Les onze paires suivantes 
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Fig. 9. Caiman sclerops. Caryogrammes de cinéses femelles 


sont en bonne partie métacentriques bien qu’il ne soit pas toujours pos- 
sible de déterminer exactement la position du centromére. Si parmi les 
dix premiéres paires il se présente parfois (Fig. 4, paire no. 8) des éléments 
qui semblent métacentriques, cette apparition est inconstante et nous 
pouvons |’attribuer 4 une torsion de chromatides, simulant un centro- 
mére médian ou submédian, phénoméne fréquent dans les stades pro- 
métaphasiques (MaTTHEY 1957d). 


Le caractére métacentrique des chromosomes des paires 12—21 pa- 
rait peu douteux, d’autant moins que des torsions sont moins probables 
pour des chromosomes courts. La onziéme paire pourrait soulever quel- 
ques doutes: dans Ja plupart des figures, elle parait acrocentrique, mais 
la Fig. 8 présente a l’emplacement de la onziéme paire deux éléments 
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a constrictions médianes trés prononcées. Si l’orientation des chromo- 
somes dans la plaque métaphasique peut étre considérée comme un 
critére indiquant la position du centromére, il faut attacher une valeur 
spéciale aux cinéses ot l’arrangement radiaire des chromosomes méta- 
phasiques est respecté, et ceci est le cas dans les cinéses de Fig. 5 et 
pl. I, Fig. 2. Dans ces deux cinéses on ne peut parler de chromosomes 
métacentriques qu’d partir de la douziéme paire. L’exception apparente 
que constitue la cinése de la Fig. 8 est done probablement explicable par 
Vaspect massif de ses chromosomes, dont dix seulement présentent la 
fissuration habituelle en chromatides. Dans de telles conditions une 
torsion de chromatides, entrainant une constriction apparente, ne peut 
étre reconnue. 

Ainsi arrivons-nous 4 la conclusion que, morphologiquement aussi 
bien que numériquement, les équipements chromosomiques du male et 
de la femelle de Caiman sclerops ne montrent aucune différence: tous 
deux possédent 42 chromosomes, dont 11 paires de grands acro(télo- )- 
centriques et 10 paires de petits métacentriques. 


Discussion. La reconnaissance du sexe des deux jeunes spécimens a 
été malaisée. S’il est parfois difficile de trouver, dans la morphologie 
externe, des caractéres permettant de distinguer males et femelles adultes, 
la dissection renseigne sans ambiguité. Dans des Crocodiles nouveau-nés, 
par contre, on ne trouve 4 premiére vue rien qui ressemble & une gonade. 
Les données de ia littérature concernant le développement des organes 
sexuels chez les Crocodiles sont extrémement pauvres, sinon inexistantes. 


Dans le plus grand de mes deux jeunes animaux (qui a fourni les 
cinéses des Fig. 4 et 7) l’ovaire était déja typiquement développé. Il 
n’en était pas de méme pour I’autre individu, qui mesurait 21 cm, et 
chez lequel j’avais trouvé le plus grand nombre de mitoses utilisables. 
A l’emplacement correspondant & l’ovaire de la plus grande femelle se 
trouve une couche de follicules assez irréguliers, l’ovocyte supposé ayant 
un diamétre dix fois plus grand que celui des cellules qui l’enveloppent. 
La nature ovarienne de cet organe est & premiére vue conjecturale. 
Aussi n’ai-je pu me prononcer avec certitude sur le sexe de cet individu 
qu’en comparant les coupes de la région gonadique avec des préparations 
d’un embryon ¢ de la méme espéce, se trouvant dans la collection du 
«Hubrecht Laboratorium voor Embryologie» & Utrecht, coupes dans 
lesquelles les testicules sont nettement reconnaissables; les sections étant 
transversales, ils montrent un contour circulaire, et contiennent un grand 
nombre de tubes séminipares typiques, et leur taille est telle que dans 
un jeune male du méme Age que les deux animaux que j’ai examinés, on 
les aurait certainement trouvés et reconnus sans peine. I] est done cer- 
tain que mes sujets étaient bien de sexe femelle. 
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Chromosomes et hétérochromosomes des Crocodiliens 


Le cas de C. sclerops a fait l’objet d’une note préliminaire de Mart- 
THEY et VAN Brink (1957). Il n’y a que deux autres espéces de Croco- 
diles & considérer: Alligator mississippiensis a été étudié par MATTHEY 
(1942, 1947) et par Ristey (1942). Ces deux auteurs comptent 32 chromo- 
somes, scit «10 grands V et 22 I assez semblables entre eux et rela- 
tivement courts». Si l’on compare cette formule a celle du Caiman, soit 
22 grands I et 20 petits métacentriques, on pourrait supposer qu’il 
existe une relation robertsonienne entre ces deux formes: c’est-a-dire 
que les 10 grands V de |’Alligator seraient selon cette hypothése homo- 
logues aux 20 grands I du Caiman, le passage de l’une de ces formules en 
autre s’expliquant par des fusions centriques, et il resterait 22 petits 
éléments dans chaque espéce. Que ces derniers soient décrits chez |’ Alli- 
gator comme des batonnets par MaTrHeEy, tandis que dans mes pré- 
parations du Caiman les plus petits chromosomes paraissent métacen- 
triques, 4 l’exception de la onziéme paire, me semble une différence due 
aux techniques différentes que nous avons utilisées: MATTHEY a fixé 
son matériel au Flemming-Heitz, et la contraction provoquée par cette 
méthode, réduisant surtout le diamétre total de la cinése mais aussi la 
longueur des bras, donne un aspect plus contracté aux éléments les plus 
petits. La fixation acétique aprés’ prétraitement permet de pousser 
l’analyse morphologique bien plus loin et de reconnaitre les microchromo- 
somes comme étant en majorité des métacentriques. Des observations 
préliminaires sur ]’Alligator m’ont d’ailleurs appris que dans cette espéce 
il se trouve également nombre de métacentriques parmi les plus petits 
chromosomes et que chez la femelle (pl. I, Fig. 1), on trouve 32 éléments 
comme chez le male. S’il n’est donc probablement pas justifié d’évaluer 
le no:abre fondamental (N. F.=nombre total de bras) dans les deux 
espéces 4 42, comme le fait Matruey pour |’Alligator, il n’en demeure 
pas moins que les nombres fondamentaux des deux espéces sont trés pro- 
bablement égaux et que ce fait parle en faveur d’une relation robert- 
sonienne entre Alligator et Caiman. Marruery (1954, 1958a) et WHITE 
(1957) font d’ailleurs remarquer que 1]’évolution robertsonienne est un 
phénoméne qui ne se manifeste clairement qu’au niveau des grands 
chromosomes. 


Crocodilus niloticus, étudié par HottineswortH (1957), posséde 
comme |’Alligator, 32 chromosomes a |’état diploide mais n’aurait, selon 
cet auteur, que trois paires de grands V, le N. F. étant donc égal a 38. 
La morphologie des chromosomes spermatogoniaux, sur laquelle l’auteur 
base cette conclusion, n’apparait pourtant pas d’une facgon trés nette 
dans les deux métaphases illustrées et la présence, dans les métaphases I, 
de 5 trés grands bivalents annulaires pourrait bien signifier que ceux-ci 
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se composent de chromosomes métacentriques — ce qui rendrait la 
ressemblance avec |’ Alligator plus grande que ne le considére HoLLINGs- 
WORTH. 

Tous les auteurs sont d’accord sur la monogamétie mAle ; des femelles 

n’ont pas été étudiées. 
II. Lacertiliens 
Lacerta vivipara JACQUIN (Fig. 10—12, 14 et 17; pl. I, Fig. 4) 

Méle: divisions diploides et métotiques. J’ai préparé les testicules 
de quelques males adultes, dont les mitoses spermatogoniales (Fig. 10) 
et les métaphases I (Fig. 11) confirment le nombre trouvé par OaumMa 
(1934) et Marrury (1934), soit 2n = 36. Tous les éléments sont télo- 
centriques, souvent fissurés en chromatides jusqu’au centromére qui 
parait partout tout 4 fait terminal. 

Femelle: divisions diploides. On retrouve chez celle-ci une série d’élé- 
ments de forme identique et de taille graduellement décroissante (les 
plus grands chromosomes atteignent une longueur de 6 4 7 « dans des 
mitoses ow celle des plus petits chromosomes est de 1 # environ) et dont 
l’appariement est rendu arbitraire par la grande ressemblance des chromo- 
somes entre eux, aussi bien dans les mitoses folliculaires que dans celles 
de la rate (Fig. 12, 14 et 17; pl. I, Fig. 4). Le nombre 2N étant également 
de 36, l’existence d’une digamétie de type ZO est exclue. Et si parmi 
cet assortiment d’éléments homomorphes se trouve une paire ZW, 
celle-ci ne peut étre morphologiquement mise en évidence. 

Discussion. Lacerta vivipara est l’un des sujets de la controverse 
qui existe entre les auteurs japonais (OGuUMA 1934) et suisses (MARGOT 
1946) concernant la présence d’hétérochromosomes dans la femelle. 

Les résultats décrits ci-dessus confirment ceux de Marcor (1946), 
fondés sur un matériel beaucoup plus étendu et qui avait été préparé 
selon une technique différente (fixation au Flemming-Heitz, au Champy; 
coloration Heidenhain, coupes). Ils sont en désaccord avec ceux d’OauMA, 
qui, utilisant la méme technique, trouvait un nombre de 35 chez la 
femelle. Nous reviendrons sur cette controverse dans la discussion re- 
lative & l'ensemble des Lacertiliens. 


Lacerta muralis Laur. (Fig. 13, 15 et 16; pl. I, Fig. 3) 


Méle: divisions diploides et méiotiques. Le lézard des murailles ne 
différe cytologiquement du lézard vivipare que par la possession d’une 
paire de microchromosomes (MatTTHEY 1929), ce qui porte le nombre 
diploide 4 38 (Fig. 15). A la méiose, 19 bivalents sont présents (pl. I, 
Fig. 3). 

Femelle: divisions diploides. Des observations sur les chromosomes 
de la femelle n’ont jamais été faites chez cette espéce ovipare et difficile 
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Fig. 10—12, 14, 17. Lacerta vivipara. Fig. 10: métaphase spermatogoniale. Fig. 11: 
métaphase I du ¢. Fig. 12, 14, 17: mitoses diploides dans la rate de la 2 
Fig. 13, 15, 16, Lacerta muralis. Fig. 15: métaphase spermatogoniale. Fig. 16 et 17: divisions 
diploides de la rate de la 2 
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a élever en nombre suffisant (Margot 1946). La rate de quelques fe- 
melles jeunes et adultes contient des mitoses accessibles 4 l’analyse 
(Fig. 13 et 16). Ici comme dans l’espéce précédente aucune différence 
cytologique entre male et femelle ne peut étre constatée : il y a 38 chromo- 
somes, télocentriques comme chez L. vivipara et la présence d’une 
paire ZW ne peut étre décelée. 


Chamaeleon vulgaris Daun. (Fig. 18 et 19; pl. Ii, Fig. 8 et 9) 


Les conditions chromosomiques relativement simples que présente 
cette espece (2N = 24) en font un objet trés favorable 4 |’observation, 
ce que MaTTHEY a reconnu dés 1931. En 1943, le méme auteur a donné 
une description trés détaillée des conditions chromosomiques dans les 
deux sexes. Je ne puis que confirmer les résultats du cytologiste suisse. 

Divisions diploides dans les deux sexes. Male (pl. II, Fig. 8, mitose 
spermatogoniale) aussi bien que femelle (Fig. 18 et 19, pl. II, Fig. 9, 
mitoses lympho- ou myéloblastiques trouvées dans la rate d’une femelle 
adulte) possédent la méme garniture chromosomique, soit 12 macro- 
chromosomes métacentriques ou submétacentriques, et 12 microchromo- 
somes. Aucune différence morphologique entre les compléments males 
et femelles ne peut étre constatée. «Une digamétie de type ZO est donc 
exclue, une digamétie de type ZW est improbable et des hétérochromo- 
somes de ce type ne pourraient étre représentés que par des micro- 
chromosomes» (MaTTHEy J. c.). 

Discussion. La comparaison de mes figures avec celles de MATTHEY 
illustre & quel point la méthode des «squashes» prétraités facilite l’ana- 
lyse, surtout celle des micros: si les dimensions des chromosomes sont 
essentiellement les mémes dans les deux cas (la longueur totale des 
plus grands éléments par exemple est de 7—10 yu dans les préparations 
osmiques de Marrury, de 8—15, dans les miennes), le diamétre du 
cercle qui passe par les centroméres des macrochromosomes périphé- 
riques mesure 10—20 dans les préparations écrasées, 3—4 yu dans les 
coupes de |’auteur suisse. Le décompte des micros ne donne donc guére 
de difficultés et méme leur morphologie apparait plus nettement: dans 
la plupart des mitoses les membres des paires no 7 et 8 sont métacen- 
triques, ce qui est surtout bien visible dans les divisions trouvées dans 
la rate, ot la fissuration en chromatides accentue la constriction centro- 
mérique. La sixiéme paire, beaucoup plus petite que la cinquiéme (Mat- 
THEY donne les longueurs relatives de 15 et 32 respectivement) se trouve 
souvent a l’intérieur de la couronne périphérique: la septiéme paire a 
la moitié de la longueur de la sixiéme, de sorte que ses constituants 
peuvent étre considérés comme des éléments de transition plutét qu’ap- 
partenant a la catégorie des microchromosomes. 
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Chamaeleon dilepis LEACH (Fig. 20—24) 


Cette espéce, dont une bréve description a déja été donnée par Mart- 
THEY et VAN Brink (1956b) ressemble beaucoup 4 la précédente. 
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Fig. 18 et 19. Chamaeleon vulgaris. Divisions diploides trouvées dans la rate de femelles 
adultes 


Fig. 20—24. Chamaeleon dilepis. Fig. 20: métaphase spermatogoniale. Fig. 21: métaphase II 
du ¢. Fig. 22 et 23: mitoses de la rate de la 9. Fig. 24: mitoses folliculaires 


Divisions diploides dans les deux sexes. Il y a 12 macrochromosomes 
en forme de V symétriques ou légérement asymétriques, ainsi que 12 
petits éléments dont la longueur est inférieure 4 1 4, mais chez lesquels 
parfois, comme chez le Caméléon vulgaire, une constriction médiane 
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peut étre observée. Cet assortiment se trouve aussi bien chez les males 
(Fig. 20 et 21), que dans les divisions somatiques de la rate des femelles 
adultes (Fig. 22 et 23) et les cinéses folliculaires de l’ovaire (Fig. 24). 
Dans les deux sexes macro- aussi bien que microchromosomes se laissent 
apparier sans difficultés: ni parmi les grands éléments, ni parmi les petits 
ne trouvons-nous une paire qui puisse étre interprétée comme hétéro- 
chromosomique. 
La Fig. 21 se rapporte & une métaphase IT. 


Chamaeleon bitaeniatus elliott Fiscou. (Fig. 25—38; pl. II, Fig. 10—14) 

Si chez les deux espéces de Caméléons que nous venons de décrire 
le décompte des micros porte encore sur une douzaine d’éléments dont 
les dimensions sont en-dessous d’un micron, la situation chromosomique 
de C. bitaeniatus est encore plus avantageuse pour |’analyse cytologique: 
ce caméléon ne posséde en effet que 4 microchromosomes, tout en ayant 
le méme nombre diploide que C. vulgaris et dilepis (MATTHEY et VAN 
Brink 1956a, 1956b). Voici une analyse développant celle donnée dans 
les deux notes préliminaires. 

Male: divisions diploides et méiotiques. Le male posséde 24 chromo- 
somes, dont quatre seulement peuvent étre désignés comme micro- 
chromosomes, les 20 autres étant relativement grands. Dans certaines 
cinéses les quatre micros paraissent punctiformes, dans d’autres (p. ¢. 
pl. II, Fig. 10) on reconnait plus ou moins nettement une constriction 
médiane; celle-ci s’observe également dans les anaphases méiotiques 
(pl. II, Fig. 14) et les métaphases II (Fig. 30). Les diacinéses (Fig. 28) 
et les métaphases I (Fig. 29; pl. II, Fig. 13) ont toutes 12 bivalents; le 
nombre de chiasmas est de 4 ou 5 dans les plus grands, de 2 dans les 
plus petits des macrobivalents, tandis que les deux bivalents formés par 
les micros sont trop petits pour que leur structure puisse étre résolue. 

Femelle: divisions diploides. Une quantité de trés grandes métaphases 
et prométaphases a été trouvée dans la rate de 9 femelles adultes. 
Les dimensions en sont comparables & celles des divisions goniales du 
male et trés supérieures a celles qu’on trouve d’habitude dans des cel- 
lules somatiques. Les Fig. 31—37 et pl. II, Fig. 11 et 12 en montrent 
un choix. 

Les caryogrammes (Fig. 38) présentent la sériation des chromosomes 
. chez le male et chez la femelle. Dans les deux sexes nous voyons d’abord 
cing paires d’acrocentriques, la premiére ayant deux fois la longueur 
de la cinquitme. Dans quelques-unes des cinéses le bras court de la pre- 
miére paire parait plus long que dans les quatre suivantes; dans d’autres 
il a la méme longueur pour les dix éléments, si bien que le rapport des 
bras long et court décroit de la valeur 6/1 (premiére paire) & celle de 3/1 
(cinquiéme paire). Des entrecroisements de chromatides rendent sou- 
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Fig. 25—37. Chamaeleon bitaeniatus ellioti. Fig.25: métaphase spermatogoniale. Fig. 26 
et 27: mitoses de la rate du 3. Fig. 28: diacinése du ¢. Fig. 29: métaphase I du ¢. Fig. 30: 
métaphase II du ¢. Fig. 31—37: mitoses provenant de la rate de ? 2 adultes 
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Fig. 38. Chamaeleon bitaeniatus ellioti. Caryogrammes de cinéses males et femelles 


vent difficile la localisation du centromére, ce qui fait que le rapport 
des bras ne peut étre établi d’une fagon trés exacte. Viennent ensuite 
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cing paires de métacentriques, la premiére de taille égale 4 celle de la 
derniére paire d’acrocentriques, la derniére de longueur moitié moindre. 
Les quatre micros, métacentriques eux-aussi, sont de dimensions in- 
férieures a celles des bras courts des grands éléments. 

Les nombres chromosomiques égaux dans les deux sexes prouvent 
qu’il n’est pas question d’une hétérogamétie de type Z-O. Y a-t-il des 
indications de la présence d’un autre type d’hétérogamétie chez la 
femelle ? Nous avons vu qu’il était assez facile de grouper les chromo- 
somes métaphasiques et prométaphasiques par paires et ceci chez le 
male comme chez la femelle. Si parfois les membres d’une paire sem- 
blent présenter une différence de longueur, une telle irrégularité n’affecte 
ni un couple particulier ni |’un des sexes seulement. Nous devons donc 
lattribuer, soit 4 de légéres différences normales dans le degré de spirali- 
sation, soit 4 la technique utilisée, dont il est aisé de concevoir qu’elle 
engendre des tensions et des déformations locales. Par contre, dans la 
majorité des cas il est possible d’identifier les membres des cing plus 
grandes paires, lesquelles different nettement par leur longueur: or, on 
trouve que ces cing paires sont exactement semblables chez le male et 
chez la femelle. On peut donc conclure que des hétérochromosomes 
éventuels ne se trouvent pas en tout cas parmi ces cinq paires de chromo- 
somes acrocentriques. Et pour les autres éléments (métacentriques de 
longueur décroissante) nous revenons & l’argumentation présentée pré- 
cédemment a propos des Lézards: la présence dune paire hétéromorphe 
ne peut étre prouvée, ni parmi les éléments métacentriques, ni parmi les 
micros. 


Les hétérochromosomes des Lacertiliens 

Les Lacertiliens présentent un intérét spécial dans le cadre de nos 
études, en raison du nombre relativement élevé d’espéces (soit 13) ou 
nous disposons de données cytologiques relatives 4 la femelle: ces 
13 espéces représentent 5 familles différentes (Agamidae, Anguidae, 
Chamaeleontidae, Geckonidae, Lacertidae). 

Lacerta vivipara, la premiére espéce chez laquelle une digamétie 
femelle a été trouvée, est aussi la seule qui ait été étudiée par les deux 
écoles cytologiques japonaise et suisse, et la premiére au sujet de laquelle 
la controverse concernant les hétérochromosomes se soit élevée. OGUMA 
(1934) analyse l’équipement chromosomique dans des cinéses goniales 
et méiotiques du male et dans des cinéses ovogoniales embryonnaires. 
L’homogamétie male est — comme chez tous les Reptiles jusqu’alors 
étudiés — incontestable, les métaphases I possédant toutes 18 bivalents 
symétriques, et les métaphases II, 18 dyades. D’aprés les dessins 
d’Oauma les plus grands éléments mesurent 2 , les plus petits 0,25 wu. 
La différence moyenne entre deux éléments consécutifs est done de 
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0,05 , soit inférieure au pouvoir résolvant du microscope. II est done 
techniquement impossible de déterminer sans ambiguité la place d’un 
élément donné dans le caryogramme et, par conséquent, d’identifier 
un hétérochromosome dans le sexe digamétique. Mais ceci n’exclut pas 
a priori la possibilité de constater une différence numérique entre les 
deux sexes, en cas de digamétie de type Z-0O. 

Les auteurs japonais trouvent en effet ce type de digamétie femelle: 
selon Ocuma la femelle de L. vivipara posséde 35 chromosomes, le male 
en ayant 36. Les éléments sexuels ont méme été identifiés comme les 
membres de la dixiéme paire du male. Maxrno et Asana (1948) arrivent 
a des conclusions analogues chez deux Agamidae: Calotes versicolor posséde 
12 grands V dans les deux sexes, mais les micros seraient au nombre 
de 22 chez le male, de 21 dans les cinéses ovogoniales d’embryons femel- 
les; la premiere paire de micros (9) serait la paire ZZ. Sitana ponticeriana, 
dont le caryogramme contient 46 éléments télocentriques, serait en 
relation robertsonienne avec Calotes: les 12 grands métacentriques de 
celui-ci seraient homologues aux 24 plus grands batonnets de Sitana. 
C’est sans doute en raison de cette relation que les Japonais ont identi- 
fié la treiziéme paire de Sitana — homologue avec la septiéme de 
Calotes — comme la paire d’hétérochromosomes; ils assurent avoir dé- 
terminé, dans les deux cas, |’identité de |’éiément impair chez la femelle 
par le fait que «the serial arrangement of chromosomes after the mating 
up of the homologous pairs reveals the fact that the chromosome ran- 
king first in size in the microchromosome group remains without a mate 
of corresponding size». Cette assertion, dans le cas des Agamides comme 
dans celui des Lacertides, est techniquement inacceptable: les chromo- 
somes de Sitana forment une série parfaitement graduelle (la distinction 
macros-micros étant probablement suggérée par la relation robert- 
sonienne avec Calotes, chez lequel les 12 grands éléments ont en effet le 
double de la longueur des acrocentriques de Sitana), la différence moy- 
enne entre deux chromosomes étant de 0,05 u. Chez Calotes lidenti- 
fication d’un des 22 micros, variant de 1 43 mm sur le dessin ( x 4200), 
done de 0,25—0,75 uw, est tout aussi illusoire. 

A ces trois cas les auteurs japonais ont encore ajouté un quatriéme 
Lacertilien & digamétie femelle: le Geckonidé Gehyla variegata ogasawa- 
rasimae, ou Maxt1no et Momma (1949) ont analysé 4 divisions ovogoniales, 
dont chacune possédait 63 chromosomes, tous 4 centromére terminal 
et de longueur graduellement décroissante, comme chez le Lézard. Ce 
cas ne semble pas trés convaincant, moins en raison du nombre limité de 
cellules examinées et de l’absence de données relatives au male, que 
par les conditions cytologiques défavorables, découlant d’un nombre 
chromosomique trés élevé: les deux cinéses figurées montrent en effet 
de nombreuses superpositions parfois trés compliquées, et l’on peut se 
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demander si une interprétation objective de tous les points litigieux a 
été possible. 

D’autre part, MarruEy (1943) ne trouve, chez Chamaeleon vulgaris, 
aucune différence entre male et femelle, numériquement ni morpho- 
logiquement. Comparé aux espéces précédentes, le Caméléon constitue 
un matériel trés favorable a l’analyse: il a une dizaine de chromosomes 
de moins que Calotes, le plus simple des quatre Lacertiliens étudiés par 
les auteurs japonais, et cette différence porte sur le nombre de micro- 
chromosomes, dont le dénombrement est le plus délicat. Dix-huit trés 
belles cinéses dont 9 provenaient d’embryons de sexe inconnu, 5 de 
jeunes femelles et 4 de jeunes males (fg et 29 ayant été traités par des 
gonadostimulines hypophysaires), montraient toutes des équipements 
chromosomiques identiques, ce qui a permis 4 |’auteur suisse de con- 
clure que «ces observations excluent catégoriquement |’existence de 
chromosomes sexuels 4 |’échelle morphologique», conclusion qu’il se dé- 
clare enclin 4 généraliser 4 l’ensemble des Reptiles. En 1946 son éléve 
Marcot, s’attachant 4 vérifier si cette généralisation était légitime, 
arrive 4 des conclusions analogues chez deux autres Sauriens: Lacerta 
vivipara, ou — contrairement 4 OcumMa — elle trouve 36 chromosomes 
chez le male aussi bien que chez la femelle, et Anguis fragilis, ot elle 
compte 20 macrochromosomes et 24 micros dans les deux sexes. 

Ce dernier cas est particuliérement intéressant en ce que |’analyse 
de MarcorT a résolu un ancien probleme: Matrury (1931), comme 
Daca (1921), avait trouvé un nombre diploide de 19 macros et 24 
micros chez le male; ce nombre diploide impair s’expliquerait, pour 
Daca, par une hétérogamétie male, pour MaTTHEy par un attachement 
temporaire de deux macrochromosomes pendant les divisions diploides: 
en effet, si DaLcg avait décrit un XO & la métaphase I, Marruey avait 
reconnu que toutes les tétrades se scindaient normalement en deux 
dyades. L’analyse détaillée de Margot, basée sur un grand nombre de 
divisions trés claires et d’un étalement parfait, a rendu l’hypothése de 
MattTuey inutile: chez les macros «le nombre 20 est fondamental — 
le nombre 19 n’apparait que secondairement et exceptionnellement» 
(Marcot J. c.), dans des cinéses de fixation moins satisfaisante. Mais 
nous voyons que des nombres impairs peuvent s’observer sans qu’il soit 
question de digamétie: en effet si le matériel femelle de Marcot avait 
été moins bien fixé, elle aurait pu y trouver également des cinéses & 
19 macrochromosomes — pour ne pas parler de ce que seraient devenus 
les 24 micros — et la conclusion: digamétie femelle, aurait été inévitable, 
quoique erronée. 

La fixation correcte des 36 chromosomes du Lézard vivipare étant 
encore plus difficile & réussir que celle des 20 macrochromosomes de 
l’Orvet, il n’est pas étonnant de constater que les résultats obtenus chez 
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cette espéce par deux auteurs, utilisant la méme technique de fixation 
et analysant des cinéses de dimensions comparables (dans les figures 
d’OcuMA aussi bien que dans celles de Marcor le diamétre du cercie 
passant par les centroméres des macrochromosomes périphériques est 
de l’ordre de 4—5 1) puissent étre discordants, d’autant plus que, dans 
tous les cas d’interprétation délicate, les idées précongues, dont aucun 
chercheur n’est complétement libre, prennent une importance trés grande, 
comme MatTTHEY (passim) |’a souvent souligné. 

Il importe donc, en premier lieu, de trouver un matériel d’analyse 
aussi simple que possible. Pour cette raison on peut avoir plus de con- 
fiance en desrésultats obtenus chez les espéces 4 nombres chromosomiques 
peu élevés, et 4 garnitures chromosomiques différenciées, permettant 
lappariement. C’est ainsi que Gehyla, Sitana, Lacerta se révélent plutét 
impropres 4 une analyse ot une différence numérique portant sur un 
seul élément est décisive. Ils ne possédent qu’un seul type de chromo- 
somes, et ni chez Oguma, ni chez Maxrno et Asana, ni chez Marcor 
ne trouvons-nous dans les figures, relatives 4 ces trois espéces, une seule 
cinése exempte de superpositions! Anguis, Calotes et Chamaeleon, sur- 
tout le dernier, s’y prétent déja beaucoup mieux: il y a en effet parmi 
les macrochromosomes de formes diverses, constituant la couronne péri- 
phérique, trés peu de superpositions difficiles 4 résoudre. En second 
lieu, il importe que la technique utilisée permette une dispersion suffi- 
sante des éléments 4 dénombrer: de ce point de vue nous avons fait de 
grands progrés depuis l’introduction des «squashes », et il est satisfaisant 
de constater que la conclusion, tirée il y a quinze ans par MaTTHEY au 
sujet du matériel le plus favorable, le Caméléon vulgaire, a pu étre con- 
firmée & l’aide de la technique la plus appropriée, chez cette méme 
espéce ainsi que chez C. bitaeniatus, o4 méme les erreurs dans le dénom- 
brement des micros sont impossibles. 

D’ailleurs, d’autres cas d’absence de digamétie femelle ont récem- 
ment été rapportés par MatrHey (1957) chez les Chamaeleontidae sui- 
vants — analysés 4 l’aide de «squashes»: Brookesia stumpffi, ot la 
femelle a 12 macros méta- ou submétacentriques et 24m trés petits, 
«le nombre de chromosomes étant pair et les homologues macrochromo- 
somiques faciles 4 identifier»; Chamaeleon campani, dont les cinéses 
somatiques de ]’ovaire renferment «12M en V, plus ou moins symétriques 
et seulement 14m parmi lesquels deux couples relativement grands», 
soit encore un nombre pair; C. brevicornis, dont males et femelles pos- 
sédent 18 grands éléments, tous méta- ou submétacentriques et 14 m; 
enfin chez C. nasutus, la rate d’une femelle livrait des mitoses 4 16 M en 
forme de V et 18m. Dans tous les cas il s’agit de nombres relativement 
bas de macro- aussi bien que de microchromosomes, de sorte que dans 
l’analyse numérique des cinéses de Caméléons la possibilité d’une erreur 
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dans le décompte des éléments de chacune des deux classes est pratique- 
ment exclue. 

En résumant nous pouvons dire que chez les Lacertiliens la présence 
d’hétérochromosomes a |’échelle morphologique n’a pu étre démontrée 
dans aucun cas. 


III. Ophidiens 
Natrix rhombifera HALLOWELL (Fig. 39—47; pl. I, Fig. 6 et 7) 

Mon matériel consistait en une femelle portante, contenant 25 
embryons, dont 23 vivants, lesquels se trouvaient au stade de neurula 
avancée. Tous les embryons de sexe évidemment inconnu étaient encore 
trés riches en mitoses somatiques et |’état hydraté des tissus embryon- 
naires rendait l’écrasement facile. Aussi m’a-t-il été possible de trouver 
un grand nombre d’excellentes divisions dans chacun des embryons: 
au total 176 cinéses ont été analysées, le nombre minimum pour chaque 
embryon étant de 5. 


Divisions diploides. L’analyse de ces mitoses aboutit invariablement 
au décompte de 36 chromosomes comme le montrent les Fig. 39—46 et 
pl. I, Fig. 6 et 7, représentant des cinéses de dix embryons différents. I] 
est donc impossible d’établir deux groupes & nombres chromosomiques 
différents comme ce serait le cas si la détermination du sexe chez les 
Serpents relevait du schema ZZ-ZO. A moins que les 23 embryons 
n’aient été tous du méme sexe (en cas de sex-ratio normale, la proba- 
bilité pour qu’une telle descendance soit unisexuée est de 2-2) il faut 
donc conclure que males et femelles ne different pas numériquement. 
Sls different morphologiquement — donc en cas d’hétérogamétie 
ZZ-ZW — on doit trouver une paire hétéromorphe. L’analyse des caryo- 
grammes (Fig. 47) n’apporte aucun argument en faveur d’une telle sup- 
position. Chez tous les individus on trouve la sériation suivante: 

1.—5. cinq paires de grands acrocentriques, & bras court 4 peu prés 
de la méme longueur, les bras longs étant de longueur décrois- 
sante, compte tenu de J’incertitude habituelle concernant la 
localisation du centromére) ; 

6.—7. deux paires d’acrocentriques moyens; 

8.—17. dix paires de métacentriques de taille décroissant graduellement 
jusqu’é un minimum équivalent & peu prés a la longueur du 
bras court du plus grand chromosome; 

18. une paire de trés petits métacentriques, paraissant souvent 
punctiformes. 


Cette analyse se rapproche beaucoup de celle que nous avons faite 
chez Chamaeleon bitaeniatus: les plus grands éléments sont de forme 
acrocentrique, les plus petits sont sans exception des métacentriques. 
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Le nombre total plus élevé rend pourtant la reconnaissance individuelle 
de chaque paire beaucoup moins aisée dans le cas du Serpent: si pour 
certains couples (voir caryogrammes) la différence de longueur entre 
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Fig. 39—46. Natrix rhombifera. Mitoses somatiques provenant de huit embryons 
différents 


deux paires successives est plus grande que la variabilité de la longueur 
individuelle, ceci n’est pas général. I] s’ensuit que, comme chez C. bi- 
taeniatus, l’apparente hétéromorphie qu’on croit parfois constater, ne 
peut pas étre considérée comme une preuve décisive de ]’existence d’une 
paire ZW puisqu’elle n’est pas caractéristique d’une certaine paire. 
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Les hétérochromosomes des Ophidiens 


La validité du raisonnement ci-dessus dépend en grande partie de la 


probabilité que les 23 embryons aient été tous du méme sexe. 


La sex- 





Digamétie chez les Sauropsidés et les Monotrémes 27 


ratio chez les Serpents peut-elle s’écarter significativement du rapport 
1:1? Dans la littérature je n’ai pas trouvé des cas de pontes unisexuées 
chez les Serpents ou méme chez les Reptiles en général. Il me semble 
d’ailleurs fort improbable que ce phénoméne puisse se produire chez une 
espéce dont les ceufs télolécithes subissent chacun leur propre division 
réductionnelle et sont fécondés par des spermatozoides différents ; la pos- 
sibilité d’un développement parthénogénétique chez les Reptiles semble 
exclue (RosTAND 1950). 

En ce qui concerne les chromosomes sexuels, les données de la 
littérature ne contiennent aucun renseignement: toutes les formes dé- 
crites par les divers auteurs (MatrHEY, NAKAMURA, MULDAL) n’ont 
été étudiées que dans le sexe male qui est le sexe homogamétique. 

L’espéce que nous avons étudiée cytologiquement ne |’avait jamais 
été. [Les résultats de notre analyse ont été publiés dans une note pré- 
liminaire (MaTTHEY et VAN BriInK 1957).] La forme connue qui s’en 
rapproche systématiquement le plus est Tropidonotus natrix (= Natrix 
natrix), chez laquelle MatrHEy (1931) a trouvé également un nombre 
diploide de 36 (chiffre confirmé par MuLpat 1948). Mais la distribution 
de la longueur chromosomique est ici rigoureusement bimodale, le nombre 
de microchromosomes étant de 20, et les macrochromosomes paraissant 
tous métacentriques. Il y a donc une différence morphologique trés 
grande entre ces deux formes. Natrix tigrina (NAKAMURA 1928), posséde 
40 chromosomes, dont 5 paires de V, 1 paire de batons, deux paires de 
batonnets et 12 paires de micros. 

Le nombre fondamental de N. rhombifera est 70 ou 72, selon qu’on 
considére les deux éléments les plus petits comme des acrocentriques 
ou des métacentriques, un certain nombre de cinéses suggérant forte- 
ment cette seconde éventualité. Le N. F. de Natrix natrix a été évalué 
par Matruey a 46 (10 V + 61+ 20m); celui de NX. tigrina est égal a 
50. Etant donné la similitude des nombres chromosomiques totaux des 
premiéres deux espéces ceci pourrait signifier que la relation entre 
N. natrix et N. rhombifera n’est pas de nature robertsonienne mais que, 
au contraire, il faut invoquer des translocations partielles de bras pour 
passer d’un type a l’autre. Nous avons d’ailleurs vu le méme type de 
relation entre les Caméléons du type vulgaris, dilepis, d’une part, et 
C. bitaeniatus, d’autre part. 


IV. Chéloniens 
Ici se posait de nouveau le probleme d’obtenir un nombre suffisant 
de cinéses chez la femelle. Il n’y a pas de Tortues vivipares et il est 
tres difficile, sinon impossible, d’élever des ceufs au laboratoire et 
d’obtenir ainsi un nombre suffisant de divisions dans les gonades em- 
bryonnaires. 
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Emys orbicularis L. (Fig. 48—50, 53, pl. I, Fig. 5) 

Femelle: divisions diploides. La rate m’a fourni bon nombre de mi- 

. toses. Comme chez les Caméléons les divisions trouvées dans cet organe 

se distinguent des divisions somatiques habituelles par leurs dimensions: 

& ce point de vue elles sont tout 4 fait comparables 4 des divisions de 

gonades embryonnaires, c. 4. d. bien plus grandes que celles qu’on trouve 

dans des testicules d’animaux adultes. 

Chaque cinése contient 50 chromosomes. Comme dans tous les cas 
décrits jusqu’ici il n’y a donc pas de nombre impair chez la femelle. Le 
diamétre des cinéses étudiées était de l’ordre de 30—50 , les plus grands 
chromosomes atteignant une longueur de plus de 10 dans quelques 
cinéses. 

Les chromosomes peuvent étre divisés en deux groupes de macro- 
et de microchromosomes. Le nombre total est pourtant plus élevé chez 
les Chéloniens que chez les autres Reptiles, et les deux catégories ne 
sont pas nettement séparées: il y a des éléments de taille intermédiaire 
dont l’attribution 4 un groupe donné est exclue. Mais ces éléments de 
transition sont bien moins nombreux que ceux appartenant aux classes 
extrémes; la distribution de !a longueur des chromosomes est donc bi- 
modale. 

Les caryogrammes (Fig. 53) moritrent la sériation suivante: 

1. une paire de grands submétacentriques (rapport des bras de 

2/1 ou 1,5/1); 

2. une paire de submétacentriques dont la longueur est 4 peu prés 
égale aux 3/4 de celle de la premiére paire (rapport des bras 
de 2,5/1); 

3. et 4. deux paires d’acrocentriques, 4 bras courts trés réduits; la 
longueur de la 3™° paire est égale aux 5/8 de celle de la premiére, 
celle de la 4™° en est la moitié; 

5. une paire de télocentriques (longueur 1/3 de celle de la premiére) ; 

6.—12. sept paires de métacentriques; 

13.—25. douze paires d’éléments de morphologie incertaine, encore que 

dans certaines cinéses les paires 20 et 21 pourraient étre formées 
de chromosomes métacentriques. 


La longueur totale des éléments de la 6™° paire est & peu prés égale 
& celle de la 5™°; jusqu’a la 10™° paire la longueur décroit graduelle- 
ment. Les membres des paires 11 4 15 pourraient étre désignés comme 
intermédiaires entre macros et micros, et tous les éléments suivants 
comme microchromosomes. 

L’appariement de tous ces éléments se fait sans peine; il n’y a pas 
trace d’une paire ZW, et la digamétie de type ZO est; comme nous 
l’avons vu, exclue par le nombre diploide pair dans le sexe femelle. 
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Fig. 48—50. Emys ordicularis. Divisions diploides trouvées dans la rate d’une femelle adulte 


Fig. 51 et 52. Chrysemys bellii bellii. Divisions diploides provenant de la rate d’un mile 
(Fig. 51) et d’une femelle (Fig. 52) 
Chrysemys bellit bellit Gray (Fig. 51, 52 et 54) 
Mile: divisions diploides. La rate de quelques males adultes s’est 
révélé plus riche en cinéses que les testicules; malheureusement les 





29 








30 JANNy M. van Bring: 


chromosomes sont souvent trop éparpillés pour étre attribués avec 
certitude 4 une cinése plutét qu’é une autre. Dans les cas favorables le 
décompte aboutit au nombre diploide de 50 (Fig. 51). 
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Fig. 54. Chrysemys bellii bellii. Caryogrammes du ¢ et dela 2 


Femelle: divisions diploides. Provenant également de la rate d’ani- 
maux adultes, elles ne se distinguent de celles du mle, ni par le nombre 
total de 50, ni par les caractéres morphologiques (Fig. 52). 

L’analyse des caryogrammes (Fig. 54) montre la grande ressemblance 
qui existe entre cette espéce et Emys orbicularis: la description de la 
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sériation donnée pour celle-ci est valable pour Chrysemys, 4 condition 
qu’on fasse permuter les paires 4, 5 et 6. Les chromosomes appartenant 
a la quatriéme paire de Chrysemys sont en effet submétacentriques, 
tandis que ceux de la cinquiéme paire ont le centromére probablement 
subterminal, bien que les torsions des chromatides imposent une inter- 
prétation prudente. 


Discussion. Emys orbicularis a été étudié par Mattuey (1931), qui 
trouve 50 chromosomes dans le sexe male. En comparant aux ndétres 
les figures de cet auteur, faites d’aprés des préparations fixées dans 
des fixateurs osmiques, on voit de nouveau la différence de technique 
déja signalée: dans notre Fig. 48 on reconnait jusqu’a la 14™° paire 
comme ayant une constriction centromérique; chez Matruey le carac- 
tére métacentrique ou submétacentrique des deux plus grandes paires 
est trés claire, mais 4 partir de la troisitme tous les éléments sont de 
forme assez peu définie; Matruey les considére comme des batonnets. 
Chez le male également, le chiffre 2N —50 est encore confirmé par 
WicxksBom (1945) qui présente une diploténie et une métaphase I, toutes 
les deux 4 25 bivalents. La femelle n’a jamais été étudiée. — Un bref 
rapport du cas décrit a été donné dans une note préliminaire (MATTHEY 
et VAN Brink 1957). 


Les hétérochromosomes des Chéloniens 

Des femelles de Chéloniens ont été étudiées par l’école japonaise: 
Ocuma (1937) trouve chez Amyda japonica 56 chromosomes dans le 
sexe male, 55 chez la femelle, l’élément manquant a cette derniére étant 
un des membres de la 16™° paire. Notons que cette paire n’est pas. 
dans le caryogramme d’Ocuma, la premiére de la catégorie des micro- 
chromosomes (pour autant qu’une distinction entre macros et micros 
puisse étre faite), mais qu’elle est la 10™° d’une série de paires de micros 
qui, méme dans le dessin, ne se distinguent pas significativement les 
uns des autres. 

Nakamura (1949), dans un article sur la cytologie de 5 espéces de 
Chéloniens décrit la formule de Caretta caretta olivacea: la femelle serait 
dotée de 57 chromosomes, il lui manquerait un des microchromosomes 
du male, soit un des premiers éléments punctiformes du caryogramme. 

Makino (1952) trouve une hétérogamétie femelle chez Chelonia japo- 
nica; apres six paires de métacentriques et sept paires de bAtonnets 
suit un élément impair chez la femelle. 

Enfin, Susuxr (1950) rapporte des chromosomes sexuels de type 
ZO-ZZ chez Amyda maacki; ce seraient des macros en forme de J qui 
représenteraient les hétérochromosomes. Faute de dessins, il est im- 
possible de se prononcer sur la valeur de ce cas. 
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En somme, ces résultats obtenus chez les Chéloniens, s’accordent 
avec les résultats que les auteurs japonais trouvent chez les Lézards: 
c’est partout un des trés petits et tres nombreux microchromosomes 
qui joue le rdle de chromosome sexuel. Nous avons vu quels arguments 
pourraient étre invoqués contre l’opinion japonaise dans le cas des 
Lézards. Ces arguments sont valables, et 4 plus forte raison, pour les 
Chéloniens: les chromosomes sont ici plus nombreux et les micros plus 
petits. encore que chez les Lacertiliens. La technique des coupes, si 
excellente que soit la fixation, ne permet pas un décompte certain: en 
effet, comme dans le cas des Lézards, il y a une forte différence de gran- 
deur entre les métaphases trouvées dans des préparations classiques et 
celle des préparations écrasées. OGuMa dessine des métaphases dont 
la plus grande (Fig. 1a, Ocuma 1937) atteint un diamétre intercentro- 
mérique de 8 w (les deux autres travaux japonais cités n’indiquent pas 
le grossissement), tandis que dans nos cellules écrasées ce diamétre 
est de 15—30. La méthode des squashes procure donc un matériel 
dont l’analyse est infiniment plus facile et plus sire. L’étalement des ~ 
chromosomes est ici si parfait que les superpositions sont absentes ou 
rares. — I] est inutile d’insister sur le fait que dans le cas des Chéloniens 
la démonstration de l’existence d’un chromosome W se heurterait aux 
mémes obstacles que chez les autres. Reptiles. 


B. Oiseaux 

Chez les Reptiles nous ne disposions d’aucune indication génétique 
de l’existence d’une digamétie dans un des deux sexes. Chez les Oiseaux 
par contre la digamétie femelle est connue depuis 1908, lorsque SPILL- 
MAN le premier a expliqué l’hérédité liée au sexe du caractére «barring » 
chez le Poulet par la localisation du géne en question dans un chromo- 
some, impair chez la femelle, présent en deux exemplaires chez le male. 
La démonstration définitive d’une digamétie femelle 4 |’échelle cyto- 
logique s’est cependant toujours heurtée a des difficultés techniques 
presque insurmontables, résultant des particularités chromosomiques des 
Oiseaux. Les chromosomes sont, dans ce groupe, beaucoup plus nom- 
breux que dans la plupart des autres groupes d’animaux (2N = 50 4 86); 
une grande partie d’eux ne dépasse pas une longueur de 1 . La fixation 
de si petits éléments est une chose extrémement délicate, parce que la 
surface totale des tous ces petits corpuscules (au nombre de 30 a 60 
selon l’espéce), est trés étendue et que le risque de blocage avant ou 
pendant la fixation est par conséquent considérable. Aussi n’est-il pas 
étonnant de constater qu’au fur et 4 mesure que la technique de fixation 
s’est perfectionnée, le nombre total rapporté par divers auteurs chez le 
Poulet a passé de 12 (Loyez 1906) & 78 (YAmasHiIna 1944, MaTTHEy 
1934, 1939, 1949, 1950). 
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Si ies résultats obtenus dans le domaine de la cytologie aviaire par 
les auteurs japonais tels que SuzuK1, OcuMa et YAMASHINA paraissent 
mériter le plus de confiance, certaines conclusions de |’école japonaise 
ne sont pas généralement acceptées. MaTTHrey considére qu’une 
détermination exacte du nombre total de chromosomes (dont une tren- 
taine au moins sont en-dessous de 1) est une chose impossible, pour 
des raisons techniques: si bon nombre des plus petits éléments se trouve 
pratiquement a la limite de la visibilité, il est concevable que dans 
certains cas quelques-uns d’entre eux, de taille plus faible encore, échap- 
pent 4 l’observation ou puissent étre dissimulés par des éléments plus 
grands; ces phénoménes, comme le blocage, tendant & abaisser le nombre 
apparent. D’autre part, la fissuration longitudinale des macrochromo- 
somes existe trés probablement aussi chez les petits, et il est done pos- 
sible que deux points trés proches l’un de l’autre représentent deux 
chromatides, alors qu’on les prend pour deux chromosomes. Une erreur 
comparable peut étre commise si la constriction centromérique d’un 
petit métacentrique est trés accusée: on compte alors comme deux 
chromosomes ce qui, en réalité, correspond aux deux bras d’un seul 
petit V. Dans ces deux éventualités le nombre apparent sera plus élevé 
que le nombre réel. Dans toute numération subsiste ainsi un élément 
d’incertitude, qui élimine d’emblée tout argument d’ordre numérique 
dans l’identification d’éventuels hétérochromosomes. En outre |’analyse 
morphologique des macrochromosomes n’est pas moins difficile que dans 
le cas des Reptiles, la différence entre acrocentriques 4 chromatides 
enlacées et métacentriques étant souvent difficile & apprécier, ce qui 
rend l’appariement incertain. 

Dens de telles conditions on pouvait s’attendre a ce que la technique 
des squashes prétraités eit au moins deux avantages importants: pre- 
miérement, le plus grand étalement des chromosomes devra permettre 
de compter les micros avec plus de certitude, le blocage étant prévenu 
par le gonflement osmotique du fuseau; en second lieu des superpositions 
seront moins nombreuses et l’analyse morphologique des grands éléments 
sera facilitée. Nos premiers essais, exécutés sur le Moineau, confirmérent 
pleinement ces prévisions optimistes et montrérent en outre que le nombre 
de cinéses utilisables était bien plus élevé dans les «squashes» que dans 
les coupes. 


Gallus gallus L. (Fig. 55—80; pl. III, Fig. 16—19) 

Le matériel comprend des gonades embryonnaires, prélevées dés le 
9-iéme jour de l’incubation; en outre la rate de l’embryon a été fixée 
et se montre également riche en divisions. Dés le huitiéme jour la dif- 
férence anatomique entre les deux sexes est trés nette, le volume de la 
gonade gauche de la femelle atteignant le triple ou le quadruple de celui 

Chromosoma (Berl.), Bd. 10 3 
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Fig. 55—66. Gallus gallus 3. Fig. 56 et 66: mitoses spermatogoniales embryonnaires 
Fig. 55, 57—65: mitoses de la rate embryonnaire. Z: hétérochromosome 


de la gonade droite; il est donc possible de déterminer le sexe de tout 
embryon avec certitude. 
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Fig. 67—79. Gallus gallus 9°. Mitoses ovogoniales. Z: hétérochromosome 


Vingt embryons examinés m’ont valu un total de 93 cinéses males 
et de 83 cinéses femelles répondant & mes exigences, c. 4. d. sans super- 
3* 
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positions et bien étalées. Je mentionne ce chiffre parce qu’il illustre 
le grand rendement de la technique des squashes et la valeur d’une 
méthode permettant de multiplier les observations. Parmi ces 176 
divisions j’ai choisi, pour en faire une analyse détaillée, une trentaine de 
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Fig. 80. Gallus galius. Caryogrammes de cinéses males 
et femelles 


cinéses de fixation parti- 
culiérement réussie. 


Méle: divisions diploides. 
Les figures montrent un 
choix de ces cinéses, pro- 
venant en majorité de la 
rate, parfois du testicule. 
Partout on observe |’aspect 
que montre toute cinése 
aviaire bien fixée : un certain 
nombre de grands chromo- 
somes entourent un champ 
central constellé d’éléments 
extrémement petits et la 
distribution bimodale de la 
longueur des chromosomes 
est évidente au premier 
coup d’eil. On ne saurait 
cependant tracer unedémar- 
cation franche entre macros 
et micros: dans chaque 
cinése il se trouve un cer- 
tain nombre de chromo- 
somes de taille intermé- 
diaire et que l’observateur 
pourrait attribuer 4 l’une 
ou l’autre des classes; il 
s’ensuit que, d’une figure 
a l’autre, le nombre de M 
est apparemment variable, 
mais & partir de la 7™® paire 
seulement. 


Les caryogrammes (Fig. 80) des males montrent la sériation suivante 


des six premiéres paires: 


1. une paire de grands métacentriques, le rapport des bras étant ap- 


proximativement de 1,6/1; 


2. une paire de métacentriques dont le bras court est relativement plus 
petit que dans la premiére paire (rapport 1,8 & 1 ou 2 a 1 environ); 
3. une paire d’éléments & centromére terminal, un bras court n’étant 


jamais visible ; 
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4. une paire de petits acrocentriques (rapport des bras de 4/1); 

5. une paire de petits métacentriques, dont les bras sont a peu prés égaux; 

6. une paire d’acrocentriques ou télocentriques, dont le centromére est 
difficile 4 localiser exactement mais parait le plus souvent terminal. 


De la premiére paire jusqu’aé la sixiéme la longueur totale décroit 
trés fortement; les éléments de la sixiéme paire ont une longueur totale 
inférieure 4 celle du bras court des chromosomes de la premiére paire. 
Tous les éléments qui suivent la sixiéme paire sont de dimensions trés 
exigués, et la série décroissante se perd bient6ét dans une poussiére de 
microchromosomes. 

Femelle: divisions diploides. Provenant surtout des ovogonies, elles 
montrent une sériation des premiéres six paires de macrochromosomes 
tout a fait semblable 4 celle du male (Fig. 80); cependant la cinquiéme 
paire, constituée chez le male de deux métacentriques de taille inter- 
médiaire, est réduite 4 un élément chez la femelle. Notons tout de suite 
qu’aucun autre appariement n’est possible: chacune des six plus grandes 
paires peut étre identifiée sans hésitation. Les quatre plus grands éléments 
sont facilement reconnaissables & leur taille et & leur centromére sub- 
médian; la troisiéme paire 4 sa télocentrie. La quatriéme paire, qui est 
de taille nettement inférieure 4 la troisiéme (le rapport des longueurs des 
deux paires étant de 3 4 4 environ), est pourvu d’un centromére sub- 
terminal. La cinquiéme paire, dont les membres sont de longueur égale 
a ceux de la quatriéme paire, peut étre aisément reconnue 4son centromére 
médian, dans toutes les cinéses examinées. Lasixiéme paire, beaucoup plus 
courte que toutes les paires précédentes, est elle-aussi facile 4 identifier. 
Tous les chromosomes suivants sont, en raison de leurs faibles dimensions, 
inaccessibles & ]’analyse morphologique, encore que dans quelques rares 
cas (Fig. 68) on puisse désigner comme métacentriques les chromosomes 
de la septiéme paire. 

Discussion. L’analyse morphologique des macrochromosomes nous 
méne done a la conclusion de |’existence d’une digamétie femelle, qui 
trouve son expression au niveau de la cinquiéme paire. Les conditions 
morphologiques que nous venons de décrire sont dans le cas du Poulet 
extrémement favorables: chacun des douze premiers macrochromosomes 
peut étre reconnu individuellement et s’il en manque un dans un des 
deux sexes, on peut le constater avec une certitude absolue. La di- 
gamétie est-elle de type Z-O ou Z-W? Pour trancher cette question il 
faudra examiner le reste du caryogramme, c’est-d-dire, les microchromo- 
somes, qui se trouvent chez le Poulet au nombre de 60 environ. 

La présence énigmatique des si nombreux micros, dont les dimensions 
sont souvent en dessous de celles des micros de la plupart des espéces 
reptiliennes bimodales, a conduit certains auteurs 4 des hypothéses 
révolutionnaires, ce que nous verrons plus bas. Le nombre total de ces 
éléments est trés difficile & déterminer en raison des différentes sources 
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de variabilité numérique que nous avons indiquées au début de ce 
chapitre. La technique des squashes prétraités permet d’aborder le 
probléme numérique sous un angle nouveau, en ce qu’elle permet d’ana- 
lyser un grand nombre de di_isions d’un méme fragment de tissu, sou- 
vent dans une méme préparation. En faisant une statistique des nom- 
bres 2N trouvés dans des cinéses dont l’apparence réguliére témoigne 
d’une fixation bien réussie, on arrive 4 réduire la variabilité d’un certain 
degré, mais non pas a |’éliminer tout 4 fait, comme il a été remarqué 
par vAN Brink et UBBeEts (1956). Le tableau suivant rassemble les 
nombres chromosomiques qui ont pu étre déterminés dans une sélection 
de 40 cinéses trés bien fixées: 








Nombre de chromosomes 
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Comme on voit, la variabilité numérique est assez forte et l’on ne 
peut dire qu’un nombre moyen s’impose comme étant le plus probable. 
Cette variabilité provient-elle de différences inhérentes aux cellules exa- 
minées, ou de différences' dans les conditions sous lesquelles elles ont 
été préparées et qui peuvent avoir provoqué différents degrés de blocage, 
de décoloration etc.? Les divers accidents possibles, portant sur une 
soixantaine de petits corpuscules, exigeraient un nombre encore bien plus 
élevé de cellules parfaitement conservées que celui dont j’ai disposé, 
pour que l’analyse statistique puisse imposer ]’une des deux explications. 
Cependant, signalons une des causes possibles de |’étalement de notre 
statistique: celle-ci est basée sur un petit nombre de préparations parti- 
culiérement réussies. Or, dans une seule préparation excellente on trouve 
généralement plusieurs cinéses, chez lesquelles la grandeur de la plaque 
métaphasique, la longueur des éléments homologues et leur degré de 
spiralisation (rigidité ou flexuosité plus ou moins prononcées) sont re- 
marquablement semblables, et dont les nombres totaux de chromosomes 
sont trés voisins, souvent les mémes (Fig. 62=—pl. III, Fig. 16, ot 
2N=78, et Fig. 65=pl. III, Fig. 19, ok) 2N=77). La statistique ne 
constitue done pas un échantillon de valeurs prélevées au hasard et 

- indépendantes entre elles, mais se compose de groupes de valeurs pro- 
venant chacun d’une préparation différente. Si l’une des préparations 
utilisées contient par hasard des cellules 4 nombre aberrant, celles-ci 
seront donc présentes en nombre relativement élevé dans la statistique, 
ce qui tendra a aplatir la courbe de fréquences et a faire ressortir moins 
nettement le nombre moyen. 


bo 
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Mais les nombres presque identiques dans une méme préparation, 
comment s’expliquent-ils ? — cette question est le pendant logique de 
celle concernant les causes de Ja variabilité. Est-ce par l’ascendance 
commune des cellules d’un petit fragment de tissu, issues d’une méme 
cellule-mére, et cela dans un passé si récent, que des accidents mito- 
tiques, provoquant des déviations du nombre chromosomique primitif 
(non-disjonction, perte de chromosomes) n’ont pas encore eu beaucoup 
d’occasions de se produire ? Ou faut-il invoquer les conditions de fixa- 
tion, qui, dans une espace limitée, ont été identiques ? Les partisans de 
la variabilité inhérente au matériel choisiront certainement la premiére 
explication. I] me semble pourtant que la technique ne nous permet pas 
encore de trancher la question en faveur de l’une ou de l’autre des hypo- 
théses: accidents mitotiques et accidents de fixation, tous les deux peu- 
vent avoir joué un réle, et, tant que la technique n’est pas encore ca- 
pable d’éliminer les derniers, nous n’avons pas le droit d’attribuer aux 
premiers une importance excessive: «la courbe de variation observée 
n’est qu’une courbe d’erreurs, et ces erreurs elles-mémes résultent des 
changements de forme et de dimensions qui affectent les chromosomes 
au cours de la division, changements dont les conséquences sont parti- 
culiérement graves lorsqu’il s’agit d’éléments trés petits situés 4 la 
limite du pouvoir résolvant de nos microscopes» (VAN BRINK et UBBELS 
1956). 

Deux différentes opinions ont été défendues au cours du temps en 
ce qui concerne |’identité des hétérochromosomes du Poulet: si pour 
Susuk1 (1930), Unerr (1936), Sokotowc. s. (1936), Miter (1937), 
Oauma (1938), YAMASHINA (1944) la cinquiéme paire est la paire hétéro- 
chromosomique, pour SHtwaco (1924), Hance (1926), AKKERINGA 
(1927), Go~tpsmitH (1927), WurrE (1932) et Poporr (1933) c’est la 
premiére paire qui jouerait ce réle. A l'exception des trois travaux 
japonais mentionnés, tous ces études sont d’une valeur technique dis- 
cutable, comme il a été amplement démontré par MaTrHEy (1939, 1940, 
1950). Mais pourquoi les résultats japonais n’ont-ils pas été acceptés 
par ce dernier auteur ? MaTTHEY présente les arguments suivants: 

1. L’argument numérique des Japonais (selon lesquels la femelle aurait 
un chromosome de moins que le male, le nombre total étant rigoureuse- 
ment constant dans chacun des sexes) est sans valeur parce que les 
micros sont trop petits et trop nombreux pour étre dénombrés avec 
certitude. 

2. L’argument morphologique n’est pas trés solide non plus, car 
nombre d’excellents cytologistes, parmi lesquels WHITE, se sont trompés 
en identifiant comme sexuel le plus grand chromosome du lot. Si un 
élément aussi caractéristique a paru a ces auteurs n’étre représenté 
qu’une fois chez la femelle, c’est qu’il n’est pas toujours possible de 
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reconnaitre la forme exacte de chacun des grands éléments; aussi «l’af- 
firmation du caractére impair d’un petit V est trés hasardeuse » (MATTHEY 
1950). La premiére de ces critiques est certainement justifiée comme 
nous |’avons montré. Mais si la deuxiéme est légitime dans des cas ou 
lon a affaire 4 un grand nombre d’éléments semblables, comme chez 
certains Reptiles, les conditions morphologiques sont, chez le Poulet, 
infiniment plus favorables: aucun des éléments des six plus grandes 
paires ne peut étre pris pour un des autres. Aussi je confirme pleinement 
la premiére des conclusions de YAMASHINA (1944): c’est la cinquiéme 
paire, formée de métacentriques de taille moyenne, qui représente les 
chromosomes Z. En revanche je dénie formellement qu’il soit possible 
de choisir entre ZO et ZW, donnant. sur ce point raison & MaTTHey. 


Melopsittacus undulatus SHaw (Fig. 81—105; pl. III, Fig. 20 et 21) 

Les gonades embryonnaires de la Perruche ne contiennent des mi- 
toses qu’a partir du 7-ieme jour apres |’éclosion; chez les oiselets plus 
jeunes et les embryons j’ai préparé la rate, qui fournit en abondance 
des cinéses somatiques. Les testicules de quelques males adultes m’ont 
permis d’étudier les stades méiotiques, mais ne contenaient que trés peu 
de divisions goniales. Au total, 50 cinéses males ainsi que 59 cinéses 
femelles ont été retenues pour l’analyse numérique et morphologique. 
Finalement, et 4 la suite d’une seconde sélection, voici les chiffres 
obtenus: 





Nombre de chromosomes 





53 | 54 | 55 | 56 | 57 | 58 | 59 | 60 | 61 | 62 | 63 





Nombre de cinéses $3 2 1 
Nombre de cinéses 29 4 3 


Nombre total de cinéses 3 3 2 4 6 8 6 4 


—|—| 3 2) 4 
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Les cinéses femelles 4 53 et 54 chromosomes ont été trouvées dans 
les préparations colorées 4 l’hématoxyline; il se peut que celles-ci aient 
été trop fortement différenciées. La variabilité numérique est chez la 
Perruche plus faible que chez le Poulet: les nombres 57, 58 et 59 sont 
nettement plus fréquents que les autres. Ceci n’a rien d’étonnant puisque 
le nombre de microchromosomes est chez la Perruche moitié moindre 
qu’il n’est chez le Poulet et que les difficultés de numération se présen- 
tent essentiellement au niveau de ces petits éléments. 

Des divisions méiotiques males 4 28 et 29 bivalents (Fig. 91 et 92) 
confirment la prédominance du nombre diploide de 58, encore qu’a la 
méiose comme & la mitose une certaine variabilité ne puisse étre niée. 

Mile: divisions diploides et méiotiques. L’analyse morphologique abou- 
tit aux résultats suivants: contrairement au Poulet, la Perruche est 
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Fig. 81—92. Melopsititacus undulatus 3. Fig. 83, 85, 88: mitoses spermatogoniales. Fig. 91: 
trois diacinéses. Fig. 92: deux métaphases I. Les autres: mitoses de la rate embryonnaire 
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Fig. 105. Melopsittacus undulatus. Caryogrammes de cinéses males et femelles 


dotée d’un nombre assez considérable de macrochromosomes. On 
en compte |jusqu’a 24 ou 26 ayant encore une forme reconnaissable 
(Fig. 105) :} 

1. une paire d’acrocentriques, plus grands que tous les autres 

(rapport des bras de 5/1 ou 6/1 environ). 
2. et 3. chromosomes acrocentriques assez semblables (rapport des bras 
de 4/1 dans la plupart des cas). 

4. une paire de métacentriques, & bras le plus souvent égaux. 
7. éléments acrocentriques ou submétacentriques de taille graduel- 
lement décroissante jusqu’é une longueur qui est environ la 
moitié de celle de la premiére paire. 


| 
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8. une paire de chromosomes télocentriques ou acrocentriques, dont 
la longueur est la méme que celle des éléments du couple pré- 
cédent. L’existence d’un bras court est douteuse. 

9.—12. ce sont des métacentriques de longueur réguli¢rement décrois- 
sante. 

Si cette garniture est beaucoup moins caractéristique que celle que 
nous avons trouvée chez le Poulet, il y a pourtant deux paires faciles 
& repérer: seule, la quatriéme est formée de deux grands éléments méta- 
centriques, alors que la huitiéme est caractérisée par la télocentrie de 
ses constituants. Ces huit premiéres paires de macros forment un groupe 
bien distinct, les couples venant ensuite étant métacentriques. 

Femelle: divisions diploides. Si dans le male l’appariement ne rencontre 
pas de difficultés importantes, il n’en est pas de méme chez la femelle. 
Notons cependant que les deux paires typiques, soit la quatrieme et la 
huitiéme, se retrouvent ici comme chez le male et ce n’est donc pas dans 
ces deux couples qu’il faut chercher un hétérochromosome. En revanche, 
on constate que le nombre total des macrochromosomes précédant la 
premiére paire de petits métacentriques (la paire no. 9 du male) est 
impair chez la femelle, soit quinze. I] est d’ailleurs malaisé de former 
correctement les paires et par 1a d’identifier l’élément dépourvu de parte- 
naire. ; 

Cette constatation a pu étre faite dans une vingtaine de cinéses 
femelles, résultant d’une sélection sévére exigeant deux qualités rarement 
réunies: d’une part |’absence d’un enroulement relationnel; masquant 
emplacement précis des centroméres, d’autre part un degré de con- 
traction suffisamment peu accusé pour que les différences de longueur 
demeurent appréciables. Ces deux conditions opposées ont naturellement 
fait éliminer un grand nombre de cinéses qui auraient été utilisables 
pour une analyse moins poussée. Si nous tenons compte du fait que le 
caryogramme de la Perruche est formé d’éléments morphologiquement 
plus homogénes que ceux du Poulet, il parait quand méme vraisemblable 
que parmi les 8 plus grandes paires de la femelle il se trouve un élément 
impair, le chromosome Z; son identification certaine n’est, pour les 
raisons exposées plus haut, pas possible. 

Discussion. Melopsittacus undalatus a été l’objet d’analyses de Kou- 
LER (in Crew et Lamy 1935) et de JENTScH (1935), que MaTrHeEy (1939, 
1949) a critiquées en insistant sur l’insuffisance de la technique; puis il 
a été étudié par YAMASHINA (1946) qui compte 58 chromosomes chez 
le male et donne une sériation des macrochromosomes qui est en assez 
bon accord avec la mienne. En indiquant les types métacentrique, acro- 
centrique et télocentrique par les lettres V, J et R respectivement, la 
sériation que propose YAMASHINA est la suivante: 


aJ bJ cV dj ev fv gr hr w 
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Les principales différences entre sa sériation et la mienne sont la posi- 
tion de la paire de grands métacentriques, que j’ai mise a la 4™° place 
et qui pour |’auteur japonais est la troisieme par ordre de grandeur ; puis 
YAMASHINA considére les membres des paires 5 et 6 comme des sub- 
métacentriques, tandis que dans mon matériel elles présentent parfois 
l’aspect d’acrocentriques. On peut attribuer cette derniére divergence 
& la technique différente dont nous avons fait usage. Quoi qu’il en soit, 
YAMASHINA donne des chiffres assez exacts pour les rapports de longueurs 
des différentes paires; il ne mentionne pas le nombre de cinéses qu’il 
a utilisées pour arriver 4 ces valeurs. 

La femelle n’a été étudiée par aucun des auteurs cités et pour le 
moment nos résultats concernant la présence de chromosomes sexuels 
ne peuvent donc étre comparés 4 d’autres. 


Passer domesticus L. (Fig. 106—125; pl. IV, Fig. 24—29) 

Mile: divisions diploides et méiotiques. Des males adultes du moineau 
domestique, ont en hiver (décembre-janvier) des gonades en repos, mais 
qu’il est possible de stimuler. Parmi les différentes méthodes en usage 
pour |’activation artificielle des gonades d’oiseaux (injections hormo- 
nales, DE FREMERY 1941, BENorT 1950; éclairement artificiel supplé- 
mentaire, Rowan 1925, Burcer 1949, Benorr 1950) nous avons 
finalement choisi la derniére qui nous a donné des résultats satisfaisants. 

Ritey (1939) a constaté que l’activité mitotique dans les testicules 
du Moineau présente une périodicité quotidienne assez nette, la plus 
grande fréquence de divisions se produisant vers 2h. du matin. Pour 
éviter le travail nocturne nous avons combiné les indications de RitEy 
avec l’éclairage artificiel, de fagon que les oiseaux fussent éclairés & partir 
de 17 h. jusqu’au lendemain a 8.30 h.; les fixations ont été faites au cours 
de |’aprés-midi suivant la troisiéme ou la quatriéme nuit d’éclairage. 

Dans les testicules des males ainsi traités un bon nombre de mitoses 
goniales et de divisions méiotiques se rencontrent. Le tableau suivant 
réunit les nombres chromosomiques trouvés dans une sélection de 20 
cinéses bien fixées: 





Nombre de chromosomes 





66 | 67 | 68 | 69 | 70 | 71 | 72 | 73 | 74 | 75 | 76/77) 78 












































Nombre de cinéses 33 Lj—j—| 1] spi_yP@’l; sy ry iys],2)1 


.J’estime que c’est parmi les nombres les plus élevés qu’il faut lo- 
caliser le nombre diploide correct parce que la fissuration prophasique 
des macrochromosomes n’étant qu’a peine indiquée dans mon matériel, 
la probabilité d’interpréter 4 tort deux trés petits éléments, soit deux 
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Fig. 106—116. Passer domesticus ¢. Fig. 106—112: mitoses spermatogoniales. Fig. 113 & 
116: métaphases I 
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Fig. 117—124. Passer domesticus 2. Divisions diploides trouvées dans la rate embryonnaire 
chromatides, comme deux micros est faible. La majorité des métaphases I 


montre 38 ou 39 bivalents, ce qui correspond 4 un nombre 2N égal a 
76 ou 78. Il ne m’est pas possible de choisir entre ces deux valeurs. 





Nombre de bivalents 
34 35 36 37 38 39 


























Nombre de métaphases I - 1 — 2 4 4 


Les caryogrammes (Fig. 125) montrent la sériation des macrochromo- 
somes, qui se trouvent au nombre de 20 a 24 dans Ja plupart des cinéses 
étudiées: 
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Fig. 125. Passer domesticus. Caryogrammes de cinéses males et femelles 


. une paire de submétacentriques (rapport des bras 2/1 environ); 
. une paire d’acrocentriques (rapport des bras 4/1 environ); 


. une paire de métacentriques (rapport des bras 1/1); 


1 
2 
3. une paire de métacentriques (rapport des bras 1,5/1 environ); 
4 
5 


. une paire d’acrocentriques, chez lesquels le rapport des bras 
est difficile 4 déterminer, le bras court étant souvent trés réduit: 
6. une paire d’acrocentriques, dont le bras court semble parfois 


manquer ; 
7. une paire d’acrocentriques ; 


. trois paires de métacentriques, la longueur totale de chacun des 


éléments n’atteignant que la moitié de celle d’un chromosome 


de la paire 1. 


Femelle: divisions diploides. Je n’ai disposé que de quelques embryons 
QQ d’age inconnu, mais qui trés probablement avaient été incubés pen- 











49 





Digamétie chez les Sauropsidés et les Monotrémes 





dant 8—10 jours. Les gonades étaient trés pauvres en divisions et j’ai 
surtout étudié les trés nombreuses divisions somatiques que livrait la 
rate, lesquelles étaient pourtant beaucoup plus petites que les mitoses 
spermatogoniales et dont les chromosomes présentaient un aspect plus 
contracté; le nombre de macrochromosomes morphologiquement recon- 
naissables parait pour cette raison souvent inférieur 4 24. Le dénombre- 
ment des chromosomes dans les cinéses des Fig. 117—124 aboutit aux 
nombres diploides de 72, 75, 70, 61, 64, 68, 61 et 65. En comparant les 
caractéres morphologiques des macrochromosomes des deux sexes 
(Fig. 125), on peut constater que les trois premiéres paires que nous avons 
décrites chez le male se retrouvent chez la femelle, encore que 1|’état 
généralement plus contracté des chromosomes, surtout sensible pour 
les bras longs, donne au rapport bras long/bras court une valeur 
inférieure 4 celle que nous avons observée chez les males. La qua- 
triéme paire, représentée par deux V chez le mile, est incompléte 
chez la femelle: on reconnait facilement un élément métacentrique im- 
pair parmi un assortiment de chromosomes en majorité submétacen- 
triques ; les membres de la cinquiéme et de la sixiéme paire se distinguent 
clairement par leurs constrictions centromériqués terminales ou sub- 
terminales. Si, chez la Perruche, nous avons pu tracer une ligne de 
démarcation 4 la suite des 16 plus grands chromosomes, la chose n’est 
ici pas possible, le déclin de taille étant parfaitement graduel. L’isolement 
morphologique de |’élément métacentrique décrit rend pourtant son réle 
d’hétérochromosome trés probable. 

Discussion. Passer domesticus a été étudié par PoGosstanz (1937) — 
travail qui m’était inaccessible, mais dont MattHry donne un résumé 
ainst que la reproduction d’une des figures — et par RitEy (1938). 
L’auteur russe trouve 40 4 48 chromosomes, RILEY compte 54—60 chro- 
mosomes, un élément métacentrique de taille moyenne manquant chez 
la 2; Pogosstanz lui aussi constate une digamétie de type ZZ-ZO. 

Bien que la fixation utilisée par ces deux auteurs n’ait pas permis 
le déblocage parfait des microchromosomes, on retrouve, aussi bien dans 
la figure de PoGosstanz que dans celle de RiLEy une sériation des macro- 
chromosomes trés semblable 4 la nétre. Celle de Rizgy ne différe de 
cette derniére que par |’ordre des éléments de taille intermédiaire: notre 
paire no. 8 se trouve chez RILEy aprés les métacentriques de la quatri- 
éme paire ; mais dans cette région du caryogramme tous les chromosomes 
sont & peu prés de la méme longueur et la sériation est donc assez arbi- 
traire. Selon Rizey ce serait, chez le g, la paire de métacentriques 
occupant la quatriéme place qui représente les hétérochromosomes, ce 
qui est en accord avec notre conclusion. 


Chromosomes et hétérochromosomes des Oiseaux 
Au point de vue systématique les Oiseaux sont l’un des groupes 
zoologiques les mieux connus. Mayr (1942) estime le pourcentage d’es- 
4 


Chromosoma (Berl.), Bd. 10 
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péces encore non-décrites & moins de 2% de la totalité des espéces 
aviennes ; «in consequence taxonomic interpretation has reached a degree 
of refinement which is not equaled in any other group». (/.c. p. 5). Si 
néanmoins la cytologie aviaire, au lieu de profiter de cette occasion 
unique de confronter les données de la cytologie comparée avec celles de 
la taxonomie, n’est que peu développée, ceci tient en premier lieu aux 
difficultés techniques devant lesquelles se trouve le cytologue. Le seul 
fait que le Poulet ait été l’objet d’une série ininterrompue d’investigations 
‘eytologiques, de 1910 jusqu’é 1957 témoigne déja de la difficulté du 
probleme. 

L’enquéte fut pendant longtemps presqu’exclusivement limitée aux 
oiseaux de basse-cour et de voliére (Phasianidés, Pigeons, Canards, Per- 
ruche) ou & des espéces tres communes. Cependant, l’école japonaise 
ayant mis au point une technique qui assurait des résultats constants, 
des études plus extensives purent étre entreprises et porter sur diverses 
familles (OauMA 1937; YAMASHINA, a partir de 1940; Upacawa, depuis 
1952; Maxrtno 1954). Mais ces résultats n’ont pas pu étre reproduits 
par d’autres chercheurs; en particulier MatrHey, dans ses discussions 
de 1949, 1950 et 1951, témoigne de son scepticisme & ]’égard de certaines 
conclusions des auteurs japonais — tout en reconnaissant d’ailleurs leur 
maitrise technique — et fonde ses doutes sur sa propre expérience dans 
le domaine de la cytologie des Reptiles, ot ses résultats et ceux de ses 
collaborateurs en ce qui concerne les chromosomes sexuels sont en dés- 
accord avec ceux de |’école japonaise. Selon cet auteur (1951) la question 
de la digamétie femelle ne peut étre considérée comme résolue tant que les 
divisions réductionnelles de la femelle n’ont pas été étudiées, et, pour 
ce qui est des problémes de morphologie comparative, les données dont 
nous disposons aujourd’hui sont entiérement insuffisantes pour permettre 
une discussion générale. Depuis 1951 le nombre des publications de 
YAMASHINA et ses éléves a pourtant considérablement augmenté: elles 
portent maintenant sur des représentants de 24 familles et sur un nombre 
d’espéces qui approche la centaine. Nous avons donc 4 considérer les 
tendances générales que révélent ces études. 

La principale source de difficultés techniques et, par conséquent, 
de désaccords entre les divers cytologistes, est constituée par la présence 
des trés nombreux microchromosomes, qui, tant par leur nombre que 
par leurs dimensions sont un caractére singulier de la garniture chromo- 
somique des Oiseaux, et ont donné lieu a diverses interprétations. Dés les 
premiers travaux on peut distinguer deux opinions différentes: 

1. le nombre de chromosomes est constant, bien que difficile a 
déterminer exactement: cette opinion a été défendue par Oauma (1927) 
pour le Pigeon, par WERNER (1931) pour le Dindon, par Suzux1 (1930), 
WuireE (1932) et UNGER (1936) pour le Poulet, par JENTScH (1935) pour 
la Perruche, par PAINTER et CoLE (1943) pour le Pigeon, et puis par tous 
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les cytologistes japonais, qui vont jusqu’a prétendre qu’ils n’observent 
jamais de nombres aberrants: «that the number of chromosomes of the 
fowl is never variable, contrary to the views of the former authors, was 
decidedly established by the present author» (YAMASHINA 1944). 

2. le nombre de chromosomes, en particulier le nombre de micro- 
chromosomes, n’est pas constant, par suite d’irrégularités fonciéres dans 
le comportement-de ces derniers. Ainsi SHIwaGo et PESCHKOWSKAJA 
(1936) décrivent des fluctuations numériques de |’effectif microchromo- 
somique des Struthionidae pendant l’ontogénése; Crew (1932) décrit 
chez le Poulet des variations numériques qu’il explique par des phéno- 
ménes de non-disjonction au niveau des grands aussi bien que des petits 
éléments; SokoLow et Trormow (1933) rapportent des phénoménes 
analogues. Aujourd’hui les partisans les plus convaincus d’une variabi- 
lité inhérente au matériel sont NEwcoMER et BRANT, que leurs obser- 
vations sur la méiose du Poulet (1954) ainsi que sur les mitoses des go- 
nades embryonnaires (NEWCOMER 1957) ont conduits 4 des hypothéses 
révolutionnaires. En utilisant comme fixateur un mélange d’acide pro- 
pionique, d’alcool isopropylique, de dioxane, d’éther de pétrole et d’acé- 
tone (NEWCOMER 1953), ces auteurs arrivent 4 des résultats qui se laissent 
résumer ainsi: 

Le Poulet posséde 6 paires de macrochromosomes et un nombre va- 
riable de petits éléments. Ces derniers prennent naissance pendant la 
prophase a partir de masses hétérochromatiques et on les trouve alors 
associés aux parties hétérochromatiques des macrochromosomes. Les 
macros, absorbant une partie des masses hétérochromatiques, laissent 
un nombre variable de petits corpuscules — les microchromosomes des 
auteurs précédents — que NEWCOMER (1957) préfére appeler des «chromo- 
somoides». Non seulement par leur origine mais aussi par leur com- 
portement, par leur structure et par leur fonction, les chromosomoides 
différent, selon NEwcomer, des vrais chromosomes. A ]’anaphase leur 
séparation a lieu, ou bien avant, ou bien aprés celle des grands et, en 
fusionnant les uns avec les autres, ils produisent des ponts hétérochro- 
matiques; a la télophase ce sont les «chromosomoides» qui se déspirali- 
sent les premiers et disparaissent avant les macros. Mais l’argument le 
plus important en faveur de leur nature non-chromosomiale est con- 
stitué par leur réaction aux divers prétraitements que NEWCOMER a 
utilisés: la colchicine, appliquée avant la fixation, réduirait fortement le 
nombre de micros, ce qui serait une preuve en faveur d’une hypothése 
avancée par NEWCOMER et relative a4 la fonction de ces petits éléments: 
ils ne seraient qu’une réserve d’acides nucléiques, consommée par les 
macros en cas de «starvation» (comme dans le cas du prétraitement 
a la colchicine), ce qui permettrait 4 ces derniers la duplication de leurs 
chromatides. Génétiquement ils n’auraient aucune importance; NEw- 
COMER considére que le Poulet posséde un nombre diploide effectif de 
4* 
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2N =12, soit un des nombres Jes plus bas que l’on connaisse chez les 
Vertébrés. 

Quant aux macrochromosomes, ils seraient souvent trés difficiles 4 
identifier et 4 homologuer. «The classical regularity of these chromo- 
somes, depicted in the drawings of previous investigators has rarely 
been observed in this study, and this allometry was common with all 
techniques» (c. 4. d. également dans des essais avec des fixateurs os- 
miques). Par conséquent, l’identification des chromosomes sexuels est 
impossible & ces auteurs, qui sont d’avis que, pour des raisons génétiques, 
(grand nombre de génes liés au sexe et ségrégation indépendante de beau- 
coup d’entre eux) ce serait plut6ét aux membres de la plus grande paire 
que reviendrait ce rdéle: la ségrégation indépendante pourrait alors 
s’expliquer par les grandes distances entre les genes en question, d’ot 
des crossing-over doubles. Notons tout de suite que le nombre de génes 
sex-linked est, selon Hurt (1947), égal 4 onze; bien que ce nombre soit 
plus élevé que ceux qui sont connus pour les cing groupes de linkage 
autosomaux (WARREN 1949), il n’est pourtant pas trop grand pour que 
les chromosomes de Ja cinquiéme paire ne puissent s’en accommoder: 
si les génes liés au sexe sont plus nombreux que les génes autosomaux 
connus, ceci s’explique sans doute en partie par la reconnaissance plus 
aisée d’un géne récessif dans le sexe hémizygote, et, plus généralement, 
par le plus grand intérét. que les chercheurs ont toujours porté aux 
genes permettant la distinction précoce des sexes. 

Les autosomes ne peuvent pas étre identifiés non plus: ils seraient 
tous trop variables de longueur et de forme. Ce polymorphisme serait 
causé par la présence de segments intercalaires d’hétérochromatine et 
en corrélation avec les fluctuations numériques des «chromosomoides ». 
Des prétraitements au verséne, a la colchicine, au p. dichlorobenzéne, 
& la coumarine et 4 l’eau distillée «stabiliseraient» la morphologie des 
grands chromosomes, en rendant visibles les centroméres, et ceci per- 
mettrait de les distinguer des «chromosomoides», qui sont dépourvus 
de ces organelles. «That they possess a localized centromere is hardly 
credible, but that they divide is obvious», écrivent NEWcoMER et BRANT 
(1954), qui sont alors d’avis que les centroméres des microchromosomes 
sont du type diffus, connu chez les insectes Hémiptéres et certaines 
plantes telles que Luzula. Mais Newcomer (1957) refuse aux micros 
tout caractére chromosomial: «No known definition of chromosomes 
will fit these elements and it seems clear that they belong to a different 
category or order of nuclear constituents. While many of their properties 
are shared with various types of accessory chromosomes, they show no 
evidence of possessing either diffuse polycentric or localized kinetochores 
and their addiction to fusion and fragmentation further diminishes their 
chromosomal status although they share the general property of ectopic 
pairing in meiosis with certain heterochromatic chromosomes ». 
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Les arguments génétiques selon lesquels les auteurs américains n’at- 
tribuent d’importance génétique qu’aux seuls macrochromosomes ne sont 
pas convaincants; VAN Brink et UBBELS (1956) ont déja constaté que 
«...Vargument génétique de six groupes de linkage, correspondant 4 
un maximum de six paires de chromosomes génétiquement actifs est 
contredit par les auteurs eux-mémes qui signalent l’existence de génes 
se ségrégeant indépendamment des six groupes principaux». NEWCOMER 
(1957) cependant répond & cette objection que ce dernier phénoméne 
s’explique «by the limitation of our knowledge of linkage data or the 
disparate results of some of these studies». Mais pourquoi alors utiliser 
des arguments génétiques pour trancher des questions de cytologie ? 

Au lieu de critiquer en détail les hypothéses cytologiques des auteurs 
américains, il me semble plus utile de donner bri¢vement quelques con- 
sidérations dont l’ensemble constitue un faisceau d’arguments militant 
en faveur de la nature chromosomique des micros. 

1. La variabilité numérique fonciére des microchromosomes n’est pas 
prouvée tant qu’il n’existe pas de méthode excluant la possibilité d’ex- 
pliquer les fluctuations par des défauts techniques: comme nous |’avons 
déja dit, les constrictions médianes prononcées, ainsi que les fissurations 
longitudinales en chromatides tendent 4 élever le nombre observé. En 
outre il y a encore la possibilité qu’une petite inclusion cellulaire non- 
chromosomiale soit prise pour un chromosome. Inversément, le blocage 
facile de chromosomes petits et nombreux, leurs superpositions, la dé- 
coloration précoce qu’ils subissent probablement pendant la déshydrata- 
tion des préparations, ainsi que leur contraction métaphasique tendent 
a réduire le nombre apparent. Malgré cela, la technique de Maxrno- 
Martrtuey donne des résultats raisonnablement constants, et, & en juger 
d’aprés les résultats japonais, la fixation osmique de méme. Si la 
méthode de Newcomer et BRANT ne permet pas d’obtenir des résultats 
reproductibles, ceci milite en premier lieu contre la qualité de cette 
technique et ne prouve pas |’existence de processus tels que «fragmen- 
tation», «fusion», «coalescence» ou «incorporation des petits chromo- 
somes aux grands». 

2. Une certaine variabilité numérique peut se constater dans tout 
matériel examiné soigneusement, souvent dans: les cellules d’un méme 
tissu: MATTHEY (1956a) discute le cas d’Allactaga williamsi, Mammifére 
dont les divisions spermatogoniales, lesquelles comparées aux divisions 
somatiques sont généralement d’une grande constance numérique, lui 
montraient soit 47, soit 48 chromosomes; il attribue cette anomalie a 
des accidents arrivés pendant la confection de la préparation. Un tel 
phénoméne n’a rien a faire avec la nature chromosomiale ou non chromo- 
somiale des éléments en question, mais nous avertit que «dans un cas de 
complication moyenne, la détermination cytologique du nombre diploide 
n’est pas toujours certaine» (MaTTueEy I. ¢.). 
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3. Sil est difficile de bien fixer une métaphase, surtout quand le 
nombre de chromosomes est élevé, les prophases et les anaphases qui 
se prétent a l’analyse sont encore bien plus rares. La photographie 24 
de la planche IV montre une prophase mitotique et celle de Fig. 28 une 
diploténie du Moineau; toutes deux semblent normales et pleinement 
comparables aux stades correspondants d’un Mammifére 4 nombre chro- 
mosomique élevé. Pl. IV, Fig. 27 représente un début d’anaphase: 
macros et micros viennent de commencer leur ascension polaire et 
l’aspect est tout a fait régulier. Les phénoménes aberrants que décrit 
NEWCOMER dans ces stades de la division cellulaire n’ont pas d’existence 
objective et ne sont pas autre chose que la description de cellules mal fixées. 

4. Les métaphases I ont un nombre de bivalents qui est environ la 
moitié du nombre diploide trouvé dans les mitoses. Ici encore le com- 
portement des petits chromosomes parait normal, l’observation étant 
cependant limitée par les dimensions réduites de l’objet observé (PI. IV. 
Fig. 29). 

5. Dans des espéces comme la Perruche, ot le nombre de micros est 
peu élevé comparé au nombre total, la variation numérique est aussi 
plus petite: le tableau suivant réunit les nombres les plus probables, 
aussi que les nombres extrémes, trouvés dans les trois cas que j’ai ex- 
aminés le plus 4 fond: 








Ecart 
Nomb: Nomb Nomb: Nombrede| Nombre di 
Member, | Riots | 2lemne Momento) Nesabee 9 fasta 
Perruche. . 53 58 63 24 34 10 
Moineau . . 62 76 78 24 52 16 
Poulet .. 62 78 84 14 64 22 




















Ceci est bien en accord avec l’hypothése que les anomalies numériques 
seraient causées par des accidents de fixation arrivés aux micros. Com- 
ment l’hypothése de Newcomer pourrait-elle rendre compte de cette 
corrélation ? 

6. Pour trouver des cas analogues 4 celui des Oiseaux en ce qui 
concerne la présence de nombreux chromosomes de taille extrémement 
petite, il n’est pas nécessaire de recourir aux chromosomes accessoires 
de certains Vers, Orthoptéres ou méme aux chromosomes supernumé- 
raires des plantes. Nous avons rencontré des cas comparables chez les 
Reptiles: en particulier les Chéloniens, tout en possédant en général des 
nombres totaux inférieurs & ceux des Oiseaux, montrent trés souvent 
un grand nombre de microchromosomes dont les dimensions sont aussi 
exigués que celles des micros des Oiseaux (Fig. 49, Emys orbicularis). 
Méme chez les Lacertiliens bimodaux, tels que certaines espéces de 
Caméléons, on peut parfois trouver des microchromosomes 4 peine vi- 
sibles [Pl]. II, Fig. 15: Chamaeleon pumilus DaupiIn (MATTHEY et VAN 
Brink 1956b)]. Tous les auteurs sont pourtant d’accord que la con- 
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stance numérique essentielle chez ces formes est incontestable, bien que 
l’existence méme de la controverse concernant les hétérochromosomes 
témoigne des écueils techniques qui menacent le cytologiste méme dans 
les cas relativement simples. Toute hypothése concernant l’origine et 
la nature des microchromosomes des Oiseaux devra en premier lieu 
prendre en considération les cas comparables des Reptiles bimodaux, 
possédant des microchromosomes: chez aucun des Reptiles étudiés jus- 
qu’a ce jour ne trouvons-nous des indications d’une nature non- 
chromosomiale des microchromosomes. 

7. Rappelons enfin que nous n’avons aucun motif pour abandonner 
Vidée que le DNA est caractéristique des chromosomes. Or, macros et 
micros se colorent avec la méme intensité par la technique de Feulgen. 

Ceci dit, considérons les données de la littérature concernant les 
chromosomes sexuels chez les Oiseaux; nous laissons ainsi de c6té tous 
les travaux ot il n’est question que d’analyses chromosomiques du male. 


Podicipitidae. YAMASHINA (1950) compte chez Podiceps ruficollis 80 chromo- 
somes chez le male, 79 chez la femelle; la différence serait due 4 l’absence d’un 
membre de la quatriéme paire de métacentriques. Le dessin montre des différences 
de taille appréciables entre les paires no. 4, 5, 6 et 7 et le cas parait assez convaincant. 

Ardeidae. La femelle de Gorsakius goisagi a été étudiée par Upacawa (1953). 
La figure de l’auteur japonais permet de dénombrer 77 chromosomes. Bien que 
le texte ne mentionne pas cette’ particularité, la 5™° paire n’est représentée que 
par un individu; les membres de la quatriéme paire, indiqués par «d», sont pour- 
tant trés inégaux entre eux et l’un d’eux parait plus grand que |’élément désigné 
par e. Suivent les paires f et g, en V symétriques, puis h, dont les constituants 
sont déja assez petits et inégaux entre eux. Ce cas semble moins démonstratif que 
le précédent. 

Anatidae. Pour Anas platyrhyncha et Cairina moschata, je renvoie & la cri- 
tique que MatrHey (1949) a donnée des travaux d’Oauma (1938) sur la premiére 
de ces deux espéces, ainsi que de celui de YamMasHina (1942) sur les deux espéces 
et sur leurs hybrides. Ces Canards ont des garnitures chromosomiques se composant 
de deux paires de grands V, suivies par un grand nombre d’acro(télo ?)centriques 
de longueur décroissante: la cinquiéme paire serait la paire Z7. Les différences 
entre les paires de taille moyenne sont pourtant si graduelles que «l’attribution & 
une paire donnée du chromosome solitaire chez la femelle n’est possible qu’avec 
une imprécision totale (de la 3e & la 7e paire au moins)» (MaTTHEY I. c.). Pour 
des raisons analogues on peut douter de l’assertion de Yamasuina selon laquelle 
la paire f de Anas est plus longue que la paire f de Catrina, linégalité étant manifeste 
chez l’hybride. 

Phasianidae. YAMASHINA (1943) trouve chez Phasianus colchicus 82 chromo- 
somes dans le sexe maie, 81 chez la femelle; l’élément impair de cette derniére serait 
un des membres de la cinquiéme paire; or, cette 5° paire est constituée par des 
métacentriques, caractére qui ne se retrouve que chez les éléments de la 1¢ paire, 
immédiatement reconnaissable & leur taille. L’absence d’un partenaire au niveau 
du 5me couple est donc facile & constater. En 1946 YamasuHina étudie trois autres 
espéces de la méme famille: chez Gennaeus swinhoi et Meleagris gallopavo, les élé- 
ments sexuels métacentriques constituent la quatriéme paire du caryogramme; ici 
encore, il n’y a pas d’autres chromosomes en V que ceux de la 1° et de la 4® paire. 
La sériation est différente chez Numida meleagris; les paires 1, 2, 5 et 6 sont formées 
de métacentriques, et ce serait la 5° qui serait hétérochromosomique. Cependant, 
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YAMASHINA n’a pas donné de dessins relatifs a la femelle et ce dernier cas est moins 
démonstratif que les précédents. Les observations faites sur Gallus gallus ayant 
été présentées antérieurement, je passe au cas de Pavo cristatus (YAMASHINA 1951); 
la garniture chromosomique de cet Oiseau ressemble beaucoup 4 celle du Poulet, 
dont elle se distingue par la métacentrie des éléments de la sixiéme paire, acro- 
centriques chez Gallus; la cinquiéme paire serait la paire d’hétérochromosomes, 
mais comme elle ne se distingue en rien de la sixiéme, l’identification précise de 
l’élément impair est donc arbitraire, bien que l’absence de l’un des 4 V des paires 
5 et 6 soit démontrée d’une facon convaincante. Ajoutons encore que selon YaMa- 
SHINA les relations entre les différentes formes décrites sont de nature robertsonienne, 
et les nombres diploides qu’il donne pour chaque espéce sont en accord avec cette 
hypothése. 

Rallidae. Fulica atra (YaMASHINA 1950) est caractérisée par un complément 
chromosomique dont presque tous les macrochromosomes sont métacentriques: 
le caryogramme commence en effet par six paires de V, suivies par deux paires 
de J. Le nombre 2N est égal & 86 chez le male; a 85 chez la femelle ok manque 
un élément de la 5¢ paire. Les dessins publiés montrent des métaphases assez 
petites (diamétre 546 “),0u les chromosomes d, e et f ne se distinguent guére les uns 
des autres, mais sont de longueur nettement supérieure a celle des éléments qui leur 
succédent; la digamétie femelle apparait d’une fagon évidente. 

Columbidae. Le travail de Yamasuina et Maxrno (1946) sur Columba livia 
domestica, Streptopelia o. orientalis et S.decaocto risoria a été examiné par MATTHEY 
(1949), qui exprime ses doutes quant 4 la possibilité d’identifier un.chromosome Z 
métacentrique parmi trois paires de Vmoyens. PaInTER et CoLE (1943) — travail 
dont Martruey ne fait pas mention — avaient formulé la méme conclusion que 
YAMASHINA c. 8. concernant l’identité du chromosome Z; la fixation au 
Bouin-Allen qu’ils ont utilisée donne pourtant des images moins convaincantes, 
surtout au niveau des éléments moyens et petits. S’il est exact que l’identification 
des chromosomes d comme hétéros est arbitraire et que l’argument numérique est 
ici, comme partout ailleurs, illusoire, il faut d’autre part admettre que, surtout 
dans les dessins relatifs aux cinéses de Streptopelia o. orientalis 2, le nombre de 
V de taille moyenne est impair, et, quoiqu’il soit exact que «les petits métacentriques 
des Oiseaux sont difficiles & dépister», la critique de MaTTHEY me parait trop 
sévére; nous avons affaire ici 4 un cas paralléle 4 celui de la Perruche: il est difficile 
de savoir quel élément manque, facile de constater, qu’il y a un absent. 

Alaudidae. L’alouette, Alauda arvensis, posséde d’aprés Upacawa (1952) un 
nombre 2.N égal 4 78 dans le sexe male, 77 dans le sexe femelle. Le caryogramme 
commence par deux paires de V; suit une paire de télocentriques, puis une paire 
de petits métacentriques, qui serait incompléte chez la femelle. Les quatre paires 
de I qui suivent les prétendus hétéros ont les mémes dimensions et ne s’en distin- 
guent pas par leur forme: !’élément indiqué par d est plutét acro- que métacentrique 
et orienté radialement dans la plaque métaphasique. Sa place dans la série de 
chromosomes parait incertaine et sa solitude insuffisamment démontrée. 

Turdidae. Chez Turdus chrysolaus YAMASHINA (1951) compte 84 chromosomes 
chez le male, 83 chez la femelle. Une paire de grands V et trois paires d’acrocen- 
triques sont suivies par une paire d’hétérochromosomes métacentriques. Viennent 
ensuite trois paires de J moyens et deux paires de petits métacentriques. Ayant 
disposé d’un matériel trés riche, YAMASHINA donne des valeurs précises pour les 
longueurs des divers éléments ainsi que pour le rapport des bras chez chacun d’eux. 
La présence de nombreux J grands et moyens souligne la solitude des V de la 
5€ paire dont ce contraste rend l’identification assez certaine. UpaGawa (1957) 
décrit des conditions analogues chez 7’. aureus et 7’. sibiricus davidsoni. 

Notons encore que les travaux de UNGER (1936) sur 7’. merula, et de Pogos- 
Stanz (1937) sur 7’. pilaris (in MaTTHEY 1949), quoique fondés sur des préparations 
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techniquement insuffisantes, ont conduit leurs auteurs 4 des conclusions analogues 
en ce qui concerne l’identité des hétéros, attribuée 4 la 4° ou a la 5€ paire. 

Icteridae. Un travail de Maxr1no et BaLpwin (1954) nous renseigne sur deux 
espéces de cette famille: Xanthocephalus xanthocephalus et Agelaius phoeniceus ont 
des équipements chromosomiques identiques, soit 76 chromosomes chez le male, 
75 chez la femelle. Les chromosomes sexuels seraient représentés par la quatriéme 
paire, formée de J moyens. Seule, la premiére paire est formée de métacentriques; 
tous les autres chromosomes sont acro- ou télocentriques et malaisés 4 classer. La 
valeur démonstrative du cas est faible. 

Sylviidae. Acrocephalus bistrigiceps et Horeites cantans (UDAGAWA 1952, 1955) 
différent par leurs formules chromosomiques: 2.NV = 72 et 84 chez le male, la femelle 
ayant un chromosome en moins. Acrocephalus n’a que des éléments acro- et télo- 
ceniriques,  l’exception de la sixiéme paire ot le centromére est médian. Le texte 
mentionne les chromosomes e comme représentant les hétéros, mais ceci doit étre 
une erreur, car ces e sont pairs dans la métaphase femelle figurée; c’est plus vrai- 
semblablement la sixiéme paire qui pourrait étre qualifiée de sexuelle. Les figures 
ne montrent d’ailleurs pas tous les détails décrits dans le texte, et l’inégalité qui 
existe entre les membres de la plupart des paires rend la valeur de cette analyse 
difficile & apprécier. Horeites cantans a presque la méme formule: quatre paires 
de J, une paire de Z en V, quatre paires de J moyens, puis une paire de petits méta- 
centriques. La cinése illustrée est trés grande mais malgré cela l’identification de 
Vélément impair (orienté-dans le sens tangentiel mais sans constriction médiane 
apparente et comparable par ses dimensions aux membres des trois paires suivantes) 
n’entraine pas la conviction. 

Laniidae. YAMASHINA (1951) étudie Lanius cristatus superciliosus; 2N est égal 
& 72 chez le male, a 71 chez la femelle. Les macros différent assez fortement les 
uns des autres par leur forme: une paire de grands V, une paire d’acrocentriques, 
une paire de télocentriques, une paire de V moyens, une paire de chromosomes 
sexuels en J, ensuite des batonnets moyens et petits. Les figures paraissent assez 
convaincantes, quoique la cinquiéme et la sixiéme paire soient difficiles 4 distinguer. 

Fringillidae. Emberiza spodocephala, étudiée par YAMASHINA (1951), posséde 
83 chromosomes dans le sexe femelle. Le male n’a pas étéexaminé. Le chromosome Z 
serait encore un petit V, identifiable & sa forme parmi un ensemble de chromosomes 
acrocentriques de dimensions voisines. Les éléments de la seconde paire sont aussi 
des V, mais beaucoup plus grands. Notons que les données anciennes de UNGER 
(1937) sur Linotta cannabina, quoique fondées sur des préparations médiocres, sont 
en accord avec celles de YAMASHTNA: chez ces deux Fringillidae ce seraient les 
petits métacentriques de la 4™€ paire, qui seraient les chromosomes Z. 

Ploceidae. Le cas de Passer domesticus a déja été discuté au cours de |’exposé 
de nos observations sur cette espéce. 

Corvidae. SusuKt (1949) a donné les formules suivantes pour Pica pica sericea: 


$=2V42J+4+ 101+ 66m+2X (v) = 82 

Q=2V42J+101+66m+ X(v)=81 
En absence de tout dessin, il est difficile de se prononcer sur la valeur de l’identi- 
fication des chromosomes Z qui seraient métacentriques. 

Faisons, pour finir, le bilan de toutes les espéces ol une digamétie 
femelle a été rapportée: 

1. Chez Podiceps, Fulica, Phasianus, Meleagris, Gallus, Pavo, Columba, 
les deux Streptopelia, Melopsittacus, Turdus chrysolaus, Lanius et Passer 
les cinéses sperraatogoniales et ovogoniales ont été comparées et la pré- 
sence d’un élément impair chez la femelle parait certaine. 
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2. Gennaeus et Emberiza, dont les cinéses ovogoniales ont été seules 
étudiées peuvent, avec quelques réserves, étre inclus dans cette liste. 

3. Il en est probablement de méme pour Numida, Linotta et Turdus 
merula, en raison de leur parenté avec des espéces des catégories 1 et 2. 

4. Chez Anas, Cairina, Agelaius et Xanthocephalus, 4 caryotype peu 
varié, la catégorie d’éléments de taille moyenne est tellement homogéne 
que l’identification d’un élément Z est exclue aussi bien que la délimi- 
tation d’un nombre impair de macrochromosomes parmi lesquels ce 
dernier devrait se trouver. 

5. Les conclusions relatives & Gorsakius, Acrocephalus, Horeites et 
Alauda sont fondées sur un matériel dont la qualité est insuffisante pour 
permettre une décision. 

6. Rien ne peut étre dit sur la valeur des données relatives & Pica, 
faute de publications accessibles. 

En somme, des 29 espéces dont il a été fait mention, il y en a 18, 
appartenant 4 8 familles différentes, auxquelles on peut attribuer une 
digamétie femelle s’exprimant au niveau chromosomique. Chez les 11 
autres il est impossible de se-prononcer avec certitude. Etant données 
les conditions défavorables 4 l’analyse que présentent les Oiseaux — 
caryotype compliqué, méiose inaccessible dans le sexe présumé diga- 
métique — il me semble qu’il est de bonne méthode de retenir le cas le 
plus clair, celui du Poulet, et d’admettre la généralité du schéma ZW 
ou ZO chez les femelles des Oiseaux. Notre démarche est donc celle que 
nous avons adoptée en retenant particuliérement, chez les Reptiles, le 
cas du Caméléon. 

C. Monotrémes 

Tachyglossus aculeatus SHaw (Fig. 126—130; pl. III, Fig. 22 et 23) 

Les rares données cytologiques qui existent sur ce groupe indiquent 
une ressemblance avec les Oiseaux et les Chéloniens plutét qu’avec les 
formes primitives des Mammiféres, telles que les Marsupiaux (MATTHEY 
1949). Il est donc intéressant de savoir si la ressemblance entre Mono- 
trémes et Sauropsidés se manifeste également dans le type de chromo- 
somes sexuels, ou bien si, de ce point de vue, les Monotrémes sont de 
vrais Mammiféres, & hétérogamétie male. Le matériel dont on a disposé 
jusqu’ici a été insuffisant pour trancher la question (MaTTHEY 1949; 
Wurst, in Matruery 1949). 

Male: divisions diploides. J’ai étudié un male adulte d’Echidné, 
provenant d’Australie. La dissection a eu lieu 4 la fin de juillet, époque 
présumée -coincider 4 peu prés avec la fin de la période des divisions 
goniales, les jeunes éclosant en septembre (GRasSsE 1955). Les testicules 
étaient cependant trés petits (-+1 cm de longueur) et paraissaient 
au repos. Il y avait un petit nombre de mitoses goniales, dont les 
Fig. 126—129 illustrent les quatre plus claires. On y trouve des nombres 
chromosomiques qui sont respectivement de 62, 64, 63 et 63. La Fig. 126 
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représente la mieux étalée des quatre divisions et semble par cela méme 
présenter les conditions les plus favorables 4 la numération. La Fig. 127 
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Fig. 126—129. Tachyglossus aculeatus 3. Mitoses spermatogoniales 


se rapporte & une mitose dont l’arrangement métaphasique est mieux 
respecté, ce qui favorise |’étude morphologique des chromosomes. Les 








60 Janny M. van BRINE: 


divisions qui ont servi de modéle pour les Fig. 128 et 129 sont d’une 
qualité inférieure aux précédentes et données ici & titre documentaire. 
Les caryogrammes (Fig. 130) ont été faits d’aprés les Fig. 126, 127 
et 128. Au premier coup d’ceil il est clair que nous avons affaire 4 un 
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cas d’hétérogamétie male incontestable: le plus grand chromosome (X 
.dans les figures) est dépourvu de partenaire et représente done un 
chromosome sexuel. I] est assez arbitraire, sauf pour les premiéres 5 ou 
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6 paires, de tenter des appariements, la forme et la taille d’une grande 
partie des chromosomes étant extrémement uniformes. 

Dans les trois cinéses représentées la longueur du plus grand chromo- 
some est supérieure d’environ 1/4 4 celle des éléments de la seconde 
paire et il ne pourrait étre apparié avec aucun élément de la série. II 
est acrocentrique, le rapport des bras étant de 10/1. Pour la paire sui- 
vante, elle-aussi facilement reconnaissable dans chacune des trois ci- 
néses, ce rapport est de 7/1 environ. La troisiéme paire, qui dans la 
cinése Fig. 126 est formée de deux chromosomes assez semblables, com- 
prend dans les deux autres des éléments qui paraissent hétéromorphes, 
lun étant acrocentrique, l’autre plus ou moins métacentrique. Je rap- 
pelle ici la discussion relative 4 la sériation des chromosomes chez les 
Serpents et combien est délicate la localisation précise du centromére. 
On peut donc considérer le métacentrique de la troisiéme paire de la 
Fig. 128 (cinése prométaphasique plutét que métaphasique et ow les 
chromosomes n’ont donc pas encore atteint la rigidité de la métaphase) 
comme un acrocentrique déformé, la région centromérique étant souvent 
trés souple en raison de sa plus grande minceur. Seule la cinése Fig. 127 
représentant une métaphase proprement dite, pourrait fournir un argu- 
ment en faveur d’une conception d’une troisitme paire hétéromorphe: 
Yorientation radiaire des chromosomes dans les métaphases réguliéres 
indique comme centromérique la partie du chromosome quiest tournée vers 
le centre du cercle métaphasique, et si l’on accepte ce critére on pourrait 
en effet distinguer un chromosome en forme de J et un chromosome en 
forme de V. Mais méme daas cette cinése réguliérement arrangée la 
mobilité de la région centromérique peut avoir causé |l’apparente 
asymeétrie de la troisieme paire et une hétéromorphie de cette paire n’est 
pas prouvée par ce cas exceptionnel. La quatriéme et la cinquiéme paire, 
& chromosomes de forme submétacentrique et métacentrique dans les 
Fig 127 et 128, présentent une irrégularité dans la Fig. 126: l’un des 
membres de la quatriéme paire est beaucoup plus étiré que l’autre. Je 
n’attache pas une grande importance 4 cette irrégularité, qui ne se pré- 
sente pas du tout dans la Fig. 127, ot les membres de la quatriéme paire 
sont remarquablement semblables. 

Ensuite, la sixiéme et la septiéme paire, de taille 4 peu prés égale, 
sont formées de deux acrocentriques et de deux métacentriques. Sui- 
vent alors de nombreux chromosomes de taille trés graduellement dé- 
croissante, et qui en grande majorité peuvent étre reconnus comme des 
métacentriques, ce qui implique un nombre fondamental trés élevé. La 
présence d’un chromosome Y ne peut étre décelée par une analyse, si 
soigneuse soit-elle, de l’6quipement chromosomique tel qu’il se montre 
dans les divisions mitotiques. La grande ressemblance des chromosomes 
& partir de la septiéme paire, l’indétermination du nombre 2 N nous 
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empéchent d’identifier |’ Y, s’il existe, ailleurs que dans des métaphases 
de la méiose. Malheureusement ces stades manquent 4 mon matériel. 


Chromosomes et hétérochromosomes des Monotrémes 


WuirteE (1945) mentionne quelques observations fragmentaires de 
divisions spermatogoniales de |’Echidné, lequel, par ses particularités 
cytologiques ressemble plutét aux Oiseaux et aux Reptiles qu’aux 
Mammiféres. Les chromosomes seraient en majorité de trés petite taille, 
quoique quelques-uns d’entre eux soient de grandeur moyenne. Mart- 
THEY (1949) étudie du matériel testiculaire de ]’Ornithorhynque, con- 
tenant quelques divisions diploides insuffisamment fixées et constate 
lui-aussi que «la ressemblance avec les Oiseaux est fascinante, tant en 
raison du grand nombre de chromosomes qu’en raison de |’existence de 
M et d’une abondante constellation de m; le nombre 2N peut étre estimé 
a 70-10». Ce nombre élevé rend improbable l’hypothése de GREGORY 
(1947, 1951), qui, se fondant sur des études morphologiques et embryo- 
logiques, présume une relation étroite entre Monotrémes et Marsupiaux. 
Ces derniers sont en effet caractérisés par des nombres chromo- 
somiques trés bas (2N=12 & 28, NF de 22 a 36); tous les élé- 
ments sont grands et il n’y a jamais de microchromosomes. «Une dé- 
rivation marsupiale récente, comme: celle postulée par GREGORY pour 
les Monotrémes, est cytologiquement inconcevable, . . . et les faits sont 
suffisamment nets pour que nous donnions, pour une fois, la prééminence 
aux critéres cytologiques » (MaTTuHeEy J. c. p. 235). Ni Matrury ni WHITE 
ne rapportent d’observations sur les hétérochromosomes. 

Nos résultats, dont une description bréve a été donnée antérieure- 
ment (MaTTHEY et VAN Brink 1957) ont confirmé l’impression des deux 
auteurs en ce sens qu’ils ont révélé un nombre diploide élevé, quoique 
pas du tout exceptionnel pour un Mammifére. D’autre part, il y a des 
différences indéniables d’avec les garnitures chromosomiques des Oiseaux 
et Chéloniens: en comparant les figures avec les dessins relatifs aux 
Oiseaux et plus spécialement aux Tortues on voit que les plus petits 
chromosomes de |’Echidné ont des dimensions bien supérieures 4 celles 
des micros des Sauropsidés bimodaux. Des 50 chromosomes d’Emys il 
y en a une bonne vingtaine qui n’atteignent pas une longueur de 1 y, 
tandis que l’Echidné n’en posséde que dix ou douze qui restent, et de 
trés peu seulement, en dessous de cette longueur; par contre il y a une 
classe moyenne représentée par une trentaine d’éléments de 1—3 uu chez 
Tachyglossus. En somme on ne peut guére appeler la distribution de la 
longueur des chromosomes chez |’Echidné une distribution bimodale. 
Mais c’est surtout la présence d’un grand chromosome X chez le male 
qui, du point de vue cytologique, incorpore définitivement les Mono- 
trémes aux Mammiféres. 
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Evaluation générale des résultats 

Les résultats exposés se rapportent 4 un nombre trés peu élevé d’es- 
péces: des quatre ordres reptiliens, deux ne sont représentés que par une 
seule espéce, le nombre total des espéces étudiées étant de neuf; des 
Oiseaux trois espéces seulement ont été examinées. Cet échantillon re- 
streint nous a permis de résoudre la controverse entre les écoles cyto- 
logiques suisse et japonaise en ce sens, que les observations de MaTtHEY 
et de Marcot sur les Lacertiliens, celles de YAMASHINA sur le Poulet 
ont pu étre confirmées. D’un point de vue purement actuel, nous pou- 
vons dire, 4 condition qu’il soit permis de généraliser nos conclusions, 
que la solution définitive d’un ancien probléme a été apportée. Cette 
généralisation est-elle licite ? Contre elle, nous pouvons invoquer les 
arguments suivants: 

1. Les Reptiles actuels sont les survivants de plusieurs phylums: 
Lacertiliens et Ophidiens, étroitement apparentés, dérivent d’une souche 
diapside éosuchienne, comme les Rhynchocéphales, demeurés plus primi- 
tifs; les Crocodiles d’un tronc thécodonte, alors que les Tortues ont évo- 
lué a partir des Eunotosauria. Et, d’autre part, Oissaux et Mammiféres 
tirent leur origine, les premiers des Thécodontia, lesderniers des Synapsides 
théromorphes. Tous les Amniotes sont done primitivement des Rep- 
tiles s. 1. Or, la différenciation des ordres reptiliens actuels se place pro- 
bablement au Permien et c’est & cette méme époque que surgissent les 
groupes & tendance avienne ou mammalienne. Aussi devons-nous bien 
admettre que la différenciation des hétérochromosomes observée dans 
les deux classes supérieures a été acquise au cours du Mésozoique, d’ot 
la digamétie des femelles d’Oiseaux et des males des Mammiféres. Dés 
lors, il serait admissible que, parmi les Reptiles modernes, il existat des 
cas de transition entre hétérochromosomes identifiables et hétérochromo- 
somes purement génétiques. L’effectif si petit de notre échantillon ne 
pourrait alors que nous fournir ]’un des aspects d’une réalité beaucoup 
plus riche. D’ailleurs, qu’on ne trouve pas de chromosomes sexuels 
morphologiquement reconnaissables chez les femelles des Reptiles, ne 
prouve pas leur non-existence, pour les raisons exposées plus haut. 

2. Si les Poissons et les Amphibiens étaient dotés de chromosomes 
sexuels morphologiquement décelables, nous trouverions, dans une méme 
classe, les deux types opposés de digamétie, puisque la génétique dé- 
montre que l’un des sexes peut étre, dans une de ces classes, homo- ou 
hétérozygote. Pourquoi n’en serait-il pas de méme pour les diverses 
classes des Amniotes ? 

A ces critiques nous pouvons répondre, en écartant tout d’abord 
tout argument d’ordre génétique: la cytologie a ses méthodes propres 
et l’influence de la génétique sur elle n’a pas toujours été heureuse 
(Matruey, de 1934 4 1949). Si notre échantillon est petit, nous pensons 
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qu’il est représentatif, et ce pour les raisons suivantes :. Les Mammiféres 
sont une classe de Vertébrés qui, du consensus unanime, est profondé- 
ment hétérogéne. Et pourtant, sur plus de 250 espéces appartenant aux 
trois sous-classes et 4 la plupart des ordres d’Euthériens, il n’a pas été 
trouvé une seule exception a la régle de la digamétie male. Or, les divers 
ordres de Reptiles sont pauvres en espéces, et relativement homogénes. 
Conclure d’un serpent a tous les serpents, ne semble pas plus criticable 
que l’extrapolation d’un physiologiste étendant 4 tous les Mammiféres 
les données relatives au réle de Ja thyroide obtenues sur cing ou six 
espéces. Et les Oiseaux constituent un ensemble si homogéne que le 
raisonnement précédent s’applique 4 fortiori a. cette classe. 

Et c’est ici qu’il faut signaler l’intérét que présente la démonstration 
de la digamétie chez les males des Monotrémes: on est en effet frappé 
de constater que, de tous les caractéres qui se rapportent au caryotype, 
le type de digamétie chromosomique est le seul dont la répartition respecte 
exactement les coupures de la systématique: aucun des autres carac- 
teres (nombre total ou fondamental bas ou élevé, distribution bimodale 
ou non-bimodale de la longueur des chromosomes, prédominance d’élé- 
ments acro- ou métacentriques) n’est exclusivement typique d’une des 
trois classes des Vertébrés supérieurs. En d’autres mots, l’isolement de 
celles-ci au cours de |’évolution s’est -effectué en parallélisme étroit avec 
la différenciation morphologique des chromosomes sexuels. 

Comment interpréter ce parallélisme ? D’une part, il est possible de 
considérer la differenciation morphologique des hétérochromosomes 
comme une des causes possibles de l’isolement: étroitement liés — par 
leur nature méme — 4 la reproduction sexuelle, les chromosomes sexu- 
els, une fois différenciés dans ]’un ou l’autre sens, constitueront une 
barriére efficace entre formes anciennes et nouvelles. 

D’autre part, les données de la cytologie comparée, en révélant une 
certaine différence dynamique entre Reptiles et Mammiféres au niveau 
chromosomial, nous permettent de formuler une autre hypothése: Chez 
les Reptiles, groupe ayant, semble-t-il, épuisé son potentiel évolutif, 
les fusidns centriques ont joué un réle essentiel dans |’évolution caryo- 
typique, et, lorsque toutes les fusions centriques possibles ont été réali- 
sées, un état d’équilibre statique est atteint, comme Matruery (1931, 
1933): l’a montré clairement dans le cas des diverses familles de Lacer- 
tiliens. Chez les Mammiféres le réle des fusions centriques peut étre 
important, par exemple dans le cas des Microtinae, ot |’évolution robert- 
sonienne s’est manifestement accomplie dans le sens 2 I-1 V (Mart- 
THEY 1957d). Par contre, de nombreuses unités systématiques, méme 
restreintes, montrent des formules chromosomiques irréductibles les unes 
aux autres et dont |’établissement ne peut se concevoir qu’avec le con- 
cours de mécanismes trés variés: inversions para- ou péricentriques, 
translocations, «shifts». La sous-famille des Murinae, en plein épanouis- 
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sement (plus de 1500 espéces) est un exemple parfait d’un polymorphisme 
chromosomique interspécifique trahissant l’abondance et la variété des 
processus & l’ceuvre (MaTTHEY 1953—1958). 

Nous pouvons alors dire ceci: pour qu’une fusion centrique entraine 
la digamétie, il faut qu’elle intéresse le chromosome portant le géne 
sexuel, et qu’elle reste 4 l’état hétérozygote comme dans le cas de Jaera 
marina (STAIGER et BocquET 1956). Or, les fusions centriques 4 |’état 
hétérozygote sont rares (WHITE 1957): chez les Reptiles, seul, Gerrhonotus 
scincicauda présente une telle hétérozygotie structurelle (MarrHry 1931), 
dont on peut supposer qu’elle est transitoire; une digamétie de ce type 
sera donc vraisemblablement réversible. Les mécanismes chromosomiques 
caractéristiques des Mammifeéres, par contre, permettront une différencia- 
tion progressive et irréversible des hétérochromosomes. Les Oiseaux con- 
stituent un groupe cytologiquement trés homogéne et trés spécialisé; les 
fusions centriques ont probablement joué un réle dans |’évolution caryo- 
typique (SoKoLow, YAMASHINA), mais l’acquisition d’une bimodalité si 
extréme ne saurait s’expliquer qu’en invoquant des remaniements d’une 
autre nature; ces remaniements & leur tour, pourraient avoir été respon- 
sables de la fixation structurelle d’une digamétie génétique primitive 
dans le sexe femelle. 

Les différences qui existent entre les trois classes, quant 4 leur type 
de digamétie chromosomique, ne sont donc finalement pas autre chose 
que la manifestation, au niveau d’une seule paire de chromosomes, des 
tendances mécaniques différentes qui dominent |’évolution caryotypique 


dans chacune d’elles. 
Summary 


1. In nine species of Reptiles (Crocodilians, Lacertilians, Ophidians, 
Chelonians) no difference between the chromosome sets of male and 
female could be observed. ; 

2. Morphologically differentiated heterochromosomes thus do not 
exist in this class. 

3. This result agrees with the conclusions of MaTTHeEy and is in contra- 
diction with those of Oeuma, Makino and other Japanese cytologists. 

4. In three species of Birds one of the macrochromosomes was found 
to be without a mate in the female sex; it is impossible to state whether 
a W chromosome is present. 

5. The observation and identification of an unpaired Z chromosome in 
the female sex of Birds fu!ly justifies the conclusions of OeuMa, YAMASHINA 
c. s.; however, MaTtHEY’s scepticism remains legitimate in so far as it 
is impossible to specify the type of female heterogamety (ZO or ZW). 

6. Cytological evidence does not support the hypothesis that the 
microchromosomes of Birds are non-chromosomal particles. 

7. In the Spiny Ant Eater (Monotremata) an unpaired X chromo- 
some was found in the male; the material at hand did not allow fora 
decision between XO and XY type of male heterogamety. 

Chromosoma (Berl.), Bd. 10 5 
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8. The type of sex chromosomes is the only cytological character 
that is exclusively typical of each of the three higher Vertebrate classes. 
9. The evidence hitherto obtained concerning the sex chromosomes 
in the different classes of Vertebrates can be summarized as follows: 
Fishes: no cytologically recognizable sex chromosomes; Amphibians: 
no cytologically recognizable sex chromosomes; Reptiles: no cytologi- 
cally recognizable sex chromosomes; Birds: female heterogamety (ZO, 
ZW ?); Monotremes: male heterogamety (XO, XY ?); Other Mammals: 
male heterogamety of the XY type; rarely, multiple sex chromosomes. 
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Fig. 1. Alligator mississippiensis 2; division diploide (rate). — Fig. 2. Caiman sclerops 9a; 

division diploide (rate). — Fig. 3. Lacerta muralis ¢; métaphase I. — Fig. 4. Lacerta 

vivipara 2; division diploide (rate). — Fig. 5. Emys orbicularis 2; division diploide (rate). (Des 

granules de pigment ont été entourés d’un petit cercle.) — Fig. 6 et 7. Natrix rhombifera: 


divisions somatiques embryonnaires 
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Fig. 8 et 9. Chamaeleon vulgaris: Fig. 8, mitose spermatogoniale; Fig. 9, division diploide 

de la femelle (rate). (Un granule de pigment a été entouré d’un petit cercle.) — Fig. 10—14. 

Chamaeleon bitaeniatus ellioti: Fig. 10, division diploide du ¢ (rate); Fig. 11 et 12, divisions 

diploides de la ? (rate); Fig. 13, métaphasesI du ¢; Fig. 14, anaphaseI du ¢.— Fig. 15. 
Chamaeleon pumilus: métaphase spermatoguniale embryonnaire 
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Fig. 16—19. Gallus gallus: Fig.16 (= Fig.65) et 19 (= Fig. 62), divisions diploides d’em- 

bryons ¢¢ (rate); Fig. 17 (= Fig. 74) et 18 (= Fig. 78), divisions ovogoniales embryon- 

naires. — Fig. 20 et 21. Melopsittacus undulatus: Fig. 20 (= Fig. 90), division diploide d’em- 

bryon(¢ rate); Fig. 21 (= Fig. 98), division diploide d’embryon 2 (rate). — Fig. 22 et 23. 

Tachyglossus aculeatus: mitoses spermatogoniales (correspondant aux Fig. 126 et 127, 
respectivement) 
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Fig. 24—29. Passer domesticus: Fig. 24, prophase spermatogoniale; Fig. 25 (= Fig. 109) 

métaphase spermatogoniale; Fig. 26 (= Fig. 124), division diploide d’embryon 92; Fig. 27, 

début d’anaphase spermatogoniale; Fig. 28, diploténie du ¢; Fig. 29 (= Fig. 114 et 115), 
deux métaphasesI du ¢ 








— 


ow 


a 


Z 
L 


Chromosoma (Berl.) 10, 73--114 (1959) 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE ENTSTEHUNG DER 
PARTHENOGENESE BEI SOLENOBIA TRIQUETRELLA F. R. 
(LEPIDOPTERA, PSYCHIDAE)* 

I. Mitteilung 


DIE ZYTOLOGIE DER BISEXUELLEN 8S. TRIQUETRELLA, 
IHR VERHALTEN UND IHR SEXUALVERHALTNIS 


Von 
J. SEILER 
Mit 13 Textabbildungen und 1 Tafel 
(Eingegangen am 1. November 1958) 
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1. Einleitung 
Mit dieser Arbeit kehren unsere Untersuchungen an Solenobia 


triquetrella zu dem Punkt zuriick, von welchem sie vor langen Jahren 
ausgingen. 


Nachdem der Nachweis erbracht war, daB bei Schmetterlingen das 


weibliche Geschlecht digametisch ist (SEILER 1914, 1917), drangten sich 


N 


-* Die Durchfiihrung dieser Arbeit wurde durch ein Stipendium aus dem Schweiz. 
ationalfonds erméglicht. Dem Kuratorium der Stiftung sei wirmstens gedankt. 


AuBerdem schulde ich meinem technischen Assistenten, MarTIN Ratner, groBen 
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die Fragen auf: Wie erfolgt die Geschlechtsbestimmung bei solchen 
Schmetterlingen, die sich bisexuell und parthenogenetisch vermehren, 
wie bei Objekten, die rein thelytok parthenogenetisch sind, und wie bei 
solchen Formen, bei welchen nur noch vereinzelte Mannchen auftreten ? 

Im Hintergrund dieser und anderer Spezialfragen stand fiir uns 
und steht heute noch das Hauptproblem vom Wesen und Ursprung der 
Parthenogenese (SEILER 1923). Von diesem Ziel fiihrten uns fiir Jahrzehnte 
die Intersexualitétsphanomene ab, auf die wir bei S. triquetrella stieBen. 
Nun, da diese Probleme im wesentlichen gelést sind (SEILER 1958), 
kehren wir zuriick und nehmen die urspriingliche Aufgabe wieder auf. 

Inzwischen ist die Systematik der Gattung Solenobia weitgehend 
bereinigt worden (MereR, vgl. 1955, 1957, hier weitere Literatur; 
SIEDER 1956, SauTER 1956, GALLIKER 1958), und auBerdem sind wir 
iiber die Fortpflanzungsverhaltnisse fast aller Arten von Solenobia heute 
relativ gut orientiert (vgl. S—EmER und Pucuta 1956). Innerhalb der 
Gattung Solenobia k6énnen sich; soviel wir bis jetzt wissen, nur 2 Arten 
parthenogenetisch vermehren, namlich S. lichenella und triquetrella. 
Beide Arten haben aber auBerdem noch bisexuell sich vermehrende Lokal- 
formen; fiir Triquetrella ist die Zusammengehorigkeit der bisexuellen und 
der parthenogenetischen Form experimentell bewiesen, fiir Lichenella 
wahrscheinlich gemacht (vgl. SEILER und Puouta 1956) 

Da Frau Dr. NarBEL-HOFSTETTER neben anderen Psychiden mit 
bisexueller und parthenogenetischer Fortpflanzung auch Lichenella 
bearbeitet (vgl. NarBEL 1946, 1950, 1955), kénnen wir uns auf 7'ri- 
quetrella konzentrieren. 

Was bei T'riquetrella besonders interessiert, ist die Tatsache, daB 
neben der bisexuellen Rasse zwei chromosomal verschiedene partheno- 
genetische Rassen existieren, eine diploide und eine tetraploide. Die 
Zytologie der tetraploid parthenogenetischen Rasse ist, wenigstens in 
den Grundziigen, seit langem bekannt (SErLER 1923, SEILER und 
GESSNER 1950); auch sind die Vorginge im besamten parthenogenetischen 
Ki klar gelegt (PARDI 1950). In einer Reihe von vorlaufigen Mitteilungen 
wurde kurz tiber die Zytologie der diploid parthenogenetischen Form 
berichtet (SEILER und ScHArreR 1941, Sremer 1953, SEmER und 
Pucuta 1956), desgleichen tiber Kreuzungsergebnisse (SEILER 1942). 

Bei beiden parthenogenetischen Formen sind aber entscheidende 
zytologische Fragen noch ungeklart, und die bisexuelle Rasse ist chromo- 
somal tiberhaupt nicht untersucht. Damit sind unsere nachsten Auf- 
gaben angedeutet. 

Wir werden in dieser Arbeit zunachst tiber die Chromosomenzyklen 
der bisexuellen Rasse, tiber ihr Verhalten bei der Fortpflanzung und iiber 
ihr Sexualverhaltnis berichten. In spiteren Arbeiten soll die Zytologie 
der diploid und der tetraploid parthenogenetischen Rassen klargelegt 
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werden. Dann wird an einem groBen Beobachtungsmaterial iiber die 
geographische Verbreitung der 3 Rassen und tiber Kreuzungsexperi- 
mente mit der diploid parthenogenetischen Form zu berichten sein. 

Und wenn das alles getan ist, mag es gliicken, iiber die genetischen 
Zusammenhange der 3 T'riquetrella-Rassen zur Klarheit zu kommen und 
vielleicht sogar den Weg aufzuzeigen, auf welchem die Parthenogenese 
bei unserem Objekt eingefiihrt wurde. 


2. Die Chromosomenzyklen der bisexuellen S. triquetrella 

Uber die geographische Verbreitung der bisexuellen T'riquetrella 
mag hier die Bemerkung gentigen, da8B wir diese Form von etwa 60 ver- 
schiedenen schweizerischen Fundstellen kennen; dazu kommt eine 
Reihe von Fundorten in Oberésterreich, Steiermark und Karnten! 
und 2 Fundstellen in Deutschland (Nirnberg und Erlangen). Alle 
Kreuzungen, welche wir zwischen Lokalformen der verschiedensten 
Herkunft durchfiihrten, erfolgten spontan und ergaben normale Re- 
sultate. Alle Lokalformen, die wir zytologisch priiften, haben haploid 
31 Chromosomen. Davon macht nur eine Lokalform eine Ausnahme; es 
ist die Form von Schnebelhorn (Ziircher Oberland) mit 32 Chromosomen 
haploid. Uber die merkwiirdigen Chromosomenverhiltnisse dieser Form 
soll in einem besonderen Kapitel berichtet werden. 


a) Die Reifeteilungen im Hoden 


Im Hoden von Solenobia laufen die Reifeteilungen, wie wiederholt erwahnt 
(vgl. SEILER 1958, S. 208), in ganz kurzer Zeit ab. Deshalb ist es nicht ganz leicht, 
den richtigen Zeitpunkt zum Fixieren zu treffen. An Freilandmaterial wird man 
kaum Erfolg haben. Unser Material stammt ausschlieBlich aus Aufzuchten bisexuel- 
ler Lokalformen. 

Im frithen Friihjahr verlassen die erwachsenen Raupen ihre Winterquartiere, 
kriechen hoch, spinnen den Sack an und verpuppen sich hieranf sogleich. Fixiert 
man im Moment, in welchem das Anspinnen beginnt, so ist der GroBteil der Sper- 
matozyten in Diakinese oder in den Reifeteilungen, alle Spermatozyten einer 
Zyste sind fast genau in derselben Teilungsphase (vgl. Abb. 1). In der Vorpuppe, 
die unter normalen AuSenbedingungen in etwa 1—2 Tagen gebildet ist, sind die 
Reifeteilungen meist restlos abgelaufen. Wir fixierten mit Carnoy. 


Die Tafelabb. 12 zeigt Metaphasen der ersten Reifeteilung. Die Zahl 
der Tetraden betragt, wie erwahnt, 31. Es bestehen zwar starke GroBen- 
unterschiede unter ihnen ; da aber zwischen der kleinsten und der gr6Bten 
Tetrade alle Ubergiinge vorhanden sind, ist es nicht méglich, einzelne 
bivalente Elemente zu identifizieren. 

Fir das Folgende ist es notwendig, einen Blick auf die Anaphase- 
Telophase zu werfen (Abb. 1). Sie zeigt in der Samenreifung bei allen 

1 Meinen Freunden Dr. Kuimgscu, Linz a. d. D., HerBert Meter, Knittelfeld 
(Steiermark), und Lxo S1eprEr, Klagenfurt (Karnten), bin ich fiir Zusendung von 
lebendem friquetrella-Material und fir ihre planmaBige Unterstiitzung meiner 
Arbeit zu gréBtem Dank verpflichtet. 
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untersuchten Lokalformen (auBer bei Schnebelhorn) nichts Besonderes. 
Dasselbe gilt fiir die Meta-, Ana- und Telophase der zweiten Reifeteilung. 

Im Plasma der Spermatozyten I und II liegt ein oder liegen 2 K6rper 
(in Abb. 1 in der Telophase am rechten Rand in der Mitte zu sehen), 
tiber deren Herkunft und Bedeutung nichts ausgesagt werden kann; 
diese Kérper werden in der ersten und in der zweiten Reifeteilung nicht 
geteilt, sondern kommen zufallsmaBig in die eine oder andere Tochterzelle. 


a’ 


Abb. 1. Samenreif 





Linz a. d. Donau. Vergr. 1620 mal 


Untersuchte Lokalformen (aus Aufzuchten): Biirglen a. Albis (Ziirich), Biren 
(Unterwalden), Entlebuch (Luzern), Diirschligi (oberhalb Amden, St. Gallen), 
Escholzmatt (Luzern), Hasli-Holzegg (Schwyz), Heimberg (Bern), Heitern (Bern), 
Lagern (Ziirich), Linz a.d.D. (Osterreich), Lothenbach (Zug), Niederurnen 
(Glarus), OberdieBbach (Bern), RoBberg (Schwyz), Riiti (Bern), Schwarzenburg 
(Bern), Signau (Bern), Sumiswald (Bern), Tomlishorn—Pilatus (Unterwalden), 
Walchwil (Zug), Walkringen (Bern), Ziegelbriicke (Glarus). 


b) Die Reifeteilungen im Hi 
Wir nehmen das Hauptresultat der Untersuchung vorweg: Die 
bisexuelle Solenobia. triquetrella hat, wie andere Schmetterlinge, weibliche 
Digametie, und zwar kann der XO- oder der XY-Typus vorliegen; ja, 
es gibt Lokalformen mit beiden Typen nebeneinander. 
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Damit ist angedeutet, daB es bei unseren Beweisfiihrungen auf genaue Chromo- 
somenzahlungen ankommt. Genaue Zahlungen sind nur in Polansichten von 
Reifespindeln méglich; bei der relativ groBen Chromosomenzahl scheiden Seiten- 
ansichten ganz aus. Man muB also versuchen, die Schnittrichtung so zu legen, daB 
man Chancen hat, Polansichten zu bekommen. 

Das Triquetrella-Ei ist annahernd ein Rotationsellipsoid, das aber in einer 
Langsrichtung etwas. abgeflacht und somit bilateral symmetrisch ist (vgl. SEILER 
und GEssNER 1950, S. 96). Die Symmetrieebene kann aber nur am frischen Ei 
ungefahr festgelegt werden, nach der Fixierung ist das nicht mehr méglich. Damit 
verliert man die Méglichkeit, das Ei beim Einbetten zweckmaBig zu orientieren, 
fast ganz. Wir schneiden langs und haben so noch eine bescheidene Chance, Pol- 
ansichten zu bekommen. ; 

Sie reicht noch aus fiir die zweite Reifeteilung, weil die Spindelachsen dieser 
Teilung immer senkrecht zur Eioberflache stehen (Tafelabb. 10, 11). Nun aber sind 
fiir unsere Zwecke Zahlungen in den Tochterplatten der ersten Reifeteilung wich- 
tiger, denn nur in den Chromosomenplatten der ersten Reifeteilung kénnen, wie 
wir zeigen werden, Tochterchromosomen sicher identifiziert werden. 

Gerade fiir die erste Reifeteilung sind aber unsere Chancen, Polansichten zu 
bekommen, besonders gering, vor allen Dingen deshalb, weil die Stellung der Spin- 
delachse variabel ist; sie steht zwar in der Regel schon in der Metaphase der ersten 
Teilung im Keimhautblastem und senkrecht zur Eioberflache (vgl. Tafelabb. 3, 4), 
sie kann aber auch schief oder gar tangential zur Eioberflache stehen (vgl. Tafel- 
abb. 1, 2); auBerdem riickt sie oft erst im Laufe der ersten Teilung aus dem Dotter 
an die Eioberflaiche hinaus (vgl. Tafelabb. 5). Endlich ergeben sich mannigfache 
Schwierigkeiten aus der Tatsache der Chromatinelimination, die bei Triquetrella 
ebenso ablauft, wie bei anderen Schmetterlingen. Am giinstigsten sind solche 
Polansichten, in welchen die Schnittebene in der Eliminationsplatte liegt oder dann 
vor allen Dingen solche, in welchen beide Tochterplatten auf einem Schnitt liegen. 

Das alles machte die Arbeit des Zahlens zu einer sehr belastenden Gedulds- 
probe. 


a) Der XO-Typus 

Den XO-Typus stellten wir fiir die folgenden schweizerischen Lokal- 
formen fest: Midegg (Appenzell), Diirschliagi-Amden (St. Gallen), 
Tomlishorn-Pilatus (Unterwalden), Sumiswald (Bern), Fleurier (Neuen- 
burg), Dent de Vaulion (Waadt). Dazu kommen noch zwei ésterreichische 
Lokalformen: Zirbitzkogel, Gegend der Winterleitenhiitte (Steiermark), . 
Saualpe, Gegend der Truckerhiitte (Karnten). 

Wir wahlen zur Demonstration der Chromosomenverhialtnisse der 
ersten Reifeteilung im Ei ziemlich friihe Anaphasen, etwa der Tafel- 
abb. 2—4 entsprechend, und beniitzen ausschlieBlich unzerschnittene 
Tochterplattenpaare, in welchen die Chromosomen mehr oder minder 
in einer Ebene liegen. Die erste Platte ist in allen unseren Abbildungen 
immer die innere, die zweite die auBere. 

Die Abb. 2 gibt in a, und a, ein solches Plattenpaar aus einem Ei der 
Lokalform von Saualpe (Karnten). Die innere Platte hat 30, die auBere 
31 Chromosomen, darunter das unpaare X, das punktiert gezeichnet ist. 
In der Regel wandert das X gemeinsam mit den Autosomen polwarts; 
ein Vorauseilen beobachteten wir nie, wohl aber gelegentlich ein leichtes 
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Nachhinken, so in Abb. 2a,. In diesem Fall kann das X also leicht 
identifiziert werden. 





e e 
¢ e ®@ re & e 
@ & 
* e e° 4 2e° 
e # * ee 
e 
& & ie ’ ® 
e @ e ® ° e ° e 
5: Gs @e °* 
ay @ eee ay ee 
& 
€ ° e & 
@°@ eee Pe @ © gece 
@ 
@ ® e - ae eo” 7 
@ . Ce Ce %e 
@ & @ @ 
& &) 
a . ae e 
e@ e ° 
b © e@ b2 
[top @.9 
ae ar oe 
Fee ‘ 2s 
pe Coe @ 
"@.6 € @-20-@ 
tess oe 
® eS ; 
| ' @-@@ @ @ © ..0@e @ 
co ® « 
® : & ~® 
& Ss. e e 
° « * 
C, C2 


Abb. 2. Tochterplatten der ersten Reifeteilung im Ei. Die innere Platte ist immer links, 

die iuBere rechts; X-Chromosom punktiert. a,, a, Lokalform von der Truckerhiitte (Kirn- 

ten) mit 30:31 Chromosomen. b,, b; Lokalform vom Zirbitzkogel (Steiermark), 31:30. 

€,, C; Lokalform von Midegg (Schweiz), 30:31. Wo es notwendig scheint, deuten wir durch 
punktierte Linien an, wie wir homologisierten. Vergr. 3320mal 


Es ist aber meist auch dann eindeutig nachweisbar, wenn es in der 
Ebene der Autosomen liegt, wie in dem Ei der Abb. 2b,, b,, von der 
Lokalform vom Zirbitzkogel (Steiermark); denn die Chromosomen 
andern ihre gegenseitige Lage wahrend der Wanderung polwarts in der 
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frihen Anaphase I nicht oder doch kaum, so daB die Tochterchromo- 
‘ somen mit fast absoluter Sicherheit identifiziert werden kénnen. 

Die ChromosomengréBen zeichnen wir so genau wir kénnen. Wenn 
der Leser die GréBenverhaltnisse der Tochterchromosomen genau priift, 
so wird er da oder dort auf kleine Inaqualitaten stoBen. Diese liegen aber 
im Rahmen der Fehlergrenzen, mit denen zu rechnen ist. 

Nur selten bleibt die Identifizierung des X etwas unsicher, so dann, 
wenn in seiner Nachbarschaft gleich groBe Chromosomen vorhanden sind 
wie in dem Plattenpaar Abb. 2c,, c., das aus einem Ei der Lokalform 
von Midegg stammt. Wie wir die Autosomen homologisieren, deuten 
wir, wo das notwendig scheint, durch punktierte Linien an, welche ent- 
sprechende Chromosomengruppen leicht kenntlich machen. 

Wie die Plattenpaare zeigen, sind die Chromosomen sehr verschieden 
groB; das X-Chromosom gehért zur Klasse der groBen Chromosomen, 
ist aber nicht das gréBte; das trifft fiir alle untersuchten Lokalformen in 
gleicher Weise zu. 

Bald treffen wir das X in der aéuBeren Tochterplatte (a,, c,), bald 
in der inneren (b,). Von der Lokalform vom Zirbitzkogel haben wir ein 
groBes Beobachtungsmaterial, an dem wir etwas aussagen kénnen tiber 
die Frage, ob das X in der ersten Reifeteilung unter den AuBenbedin- 
gungen, unter welchen die Gelege entstanden sind, rein zufallsmaBig 
verteilt wird. Die Situation 30:31 (mit dem X im Richtungskérper) ist 
26mal, die andere Méglichkeit 31:30 (das X also in der inneren Platte) 
ist 25mal verwirklicht; das wiirde also ein normales Geschlechtsverhalt- 
nis ergeben. Wir kommen auf diese Frage zuriick und erwahnen hier nur, 
daB die Gelege, aus welchen wir die Daten gewonnen haben (Nr. 239, 
240, 241 und 248), unter identischen Laboratoriumsbedingungen am 
5. und 8. Juni 57 entstanden sind. 

Uber die spateren Phasen der Reifeteilungen miissen summarische 
Bemerkungen geniigen. In der spateren Anaphase I, etwa der Tafel- 
abb. 6 entsprechend, liegen die Chromosomen meist zu gedrangt, als 
da8 man sichere Zahlungen durchfiihren k6nnte; auch gelange die 
Homologisierung der Tochterchromosomen kaum mehr. Noch mehr 
gilt das fiir die Stadien, welche Summer (1923) ,,Interkinese‘‘ nannte, 
unseren Tafelabb.7—9 entsprechend. In diesen Phasen liegen die 
Chromosomen weder in der aéuBeren noch in der inneren in Entstehung 
begriffenen zweiten Reifespindel in einer Ebene. 

Relativ leicht dagegen ist ein genaues Zahlen in der Metaphase der 
zweiten Reifeteilung (vgl. Tafelabb. 10 und 11); nur hat sich inzwischen 
die gegenseitige Lage der Chromosomen so verschoben, daB eine sichere 
Identifizierung des X und eine zuverlassige Homologisierung der Tochter- 
chromosomen meist nicht mehr mdglich ist. Das X unterscheidet sich 








80 J. SEILER: 


weder in der Interkinese noch in der Metaphase und Anaphase der 
zweiten Reifeteilung von den Autosomen. 

Daran, daB das X in der zweiten Reifeteilung aqual geteilt wird, ist 
nicht zu zweifeln. Einen strikten Beweis dafiir zu erbringen, wiirde zwar 
noch im Bereich des Méglichen liegen, ware aber eine tiberaus mihselige 
Arbeit, die wir nicht tun wollten. Immerhin haben wir von der Lokal- 
form von Diirschlagi eine gréBere Zahl von Seitenansichten der Anaphase- 
Telophase der zweiten Reifeteilung, so daB wir bestimmt aussagen kén- 
nen, daB das X in dieser Teilung nicht mehr in Erscheinung tritt. 
Und einigen Tochterplattenpaaren der auBeren und inneren Spindel 
ist zu entnehmen, daB die zu erwartenden beiden Méglichkeiten auch 


realisiert sind: 
Anaphase IT 


1. 4uBere Spindel 30 ‘ re 31 
(1. Richtungskérper) { 30 innere Spindel { 31 
2. auBere Spindel 31 3 nae 30 
(1. Richtungskérper) { 31 innere Spindel { 30 


B) Der XY-Typus 

Den XY-Typus haben die bisexuellen Lokalformen von Thun, 
Trubschachen und Napf (Bern), von Hasli-Holzegg (Schwyz), Rigi 
(Luzern), Lagern (Ziirich) und von der Saualpe, Umgebung der Trucker- 
hiitte (Karnten). 

Die Darstellung der Befunde kann vereinfacht werden, wenn wir die 
wichtigsten Resultate vorwegnehmen: 

1. Die Lokalformen mit dem XY-Typus unterscheiden sich morpho- 
logisch nicht von den Lokalformen mit dem XO-Typus. Jedenfalls 
fanden wir keine Unterschiede. 

2. Auch physiologisch diirften keine Unterschiede vorhanden sein, 
denn es steht fest, daB jedes T'riguetrella-Mannchen sich augenblicklich 
paart mit jedem 7'riquetrella-Weibchen, woher die beiden Partner auch 
stammen mogen. 

3. Systematische Kreuzungen haben wir zwar nicht durchgefiihrt, 
denn wir wuBten seinerzeit ja nicht, daB es XO- und XY-Rassen gibt; 
all die vielen zufalligen Paarungen, welche wir im Laufe der Zeit aus- 
fiihrten, hatten aber eine normale Nachkommenschaft (vgl. SEILER und 
Pucuta 1957, S. 125). 

4. Das Y muB also im wesentlichen leer sein. 

In scheinbarem Widerspruch dazu stehen die folgenden weiteren 
Feststellungen : 

5. X und Y treten bei allen untersuchten Lokalformen ausnahmslos 
gepaart in die erste Reifeteilung ein und sind in ihrem Verhalten nicht 
zu unterscheiden von den Autosomen. 
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6. Ein GréBenunterschied zwischen X und Y scheint nicht zu be- 
stehen, oder wenn einer besteht, liegt er innerhalb der Fehlergrenze, 
mit der wir bei unserer Technik zu rechnen haben. 

7. Wie X und Y sich in der Prophase der Meiose verhalten, wissen 
wir nicht. Das zu untersuchen, ware eine Arbeit fiir sich. DaB X und Y 
homologe Partien haben kénnten, scheint, so wie die Dinge bei T'ri- 
quetrella liegen, sehr unwahrscheinlich. 

In summarischer Form soll nun tiber die Beobachtungstatsachen 
referiert werden. Die Abb.3 gibt in a, und a, ein unzerschnittenes 
Plattenpaar aus einem Ei eines Weibchens von der Truckerhiitte (Sau- 
alpe). Es sind 31:31 Chromosomen vorhanden, also gehért dieses Weib- 
chen dem XY-Typus an. Da es sich um eine friihe Anaphase handelt 
und alle Chromosomen fast ganz in einer optischen Ebene liegen, ist die 
Homologisierung der Chromosomen leicht. Ein zweifellos inaiquales 
Chromosomenpaar ist weder hier noch in anderen Plattenpaaren vor- 
handen, und da auffallige und konstante Inadqualitéten von uns nicht 
nachgewiesen werden konnten und alle Chromosomen synchron gegen 
die Pole wandern; fehlt jede Méglichkeit, das XY-Paar zu identifizieren. 
Es ist zweifellos in der Kategorie der groBen Chromosomen zu suchen. 

Das nachste Plattenpaar (b,b, der Abb. 3) zeigt im Prinzip dasselbe. 
Es handelt sich um Tochterplatten der spateren Anaphase aus einem Ei 
der Lokalform von Lagern mit 31:31 Chromosomen. Da in der spaten 
Anaphase die Chromosomen gedrangt liegen, ist eine Homologisierung 
in der Regel nicht mehr méglich oder doch unsicher. In dem vorliegenden 
Plattenpaar jedoch gelingt die Identifizierung ohne Schwierigkeit. Aus 
einem Vergleich der GréBen homologer Chromosomen dieser und anderer 
Plattenpaare ergibt sich wieder, daB eine signifikante Inaqualitat nicht 
festgestellt werden kann. 

Wir deuteten einleitend an, daB es leichter ist, klare Metaphasen- 
platten der zweiten Reifeteilung zu bekommen als Tochterplatten der 
ersten Reifeteilung, daB aber die Homologisierung nur noch mit groBen 
Unsicherheiten médglich ist oder tiberhaupt nicht gelingt. Das zeigt 
die Abb. 3 in c, und ¢,. Es sind 2 Metaphasenplatten der zweiten Reife- 
teilung aus einem Ei der bisexuellen Lokalform vom Napf mit 31:31 
Chromosomen. 

Auch in der Anaphase der zweiten Reifeteilung gelingt es nicht, die 
Geschlechtschromosomen zu identifizieren. 


y) Fundplatze mit dem XO- und dem XY-Typus 
Der Leser hat wahrgenommen, da die Population von der Trucker- 
hiitte (Saualpe, Karnten) gemischt ist. Aus Freilandmaterial von 
Sieder (Klagenfurt) schliipften im Laboratorium 23 $:7 9. Alle Weib- 
chen streckten nach dem Schliipfen die Legeréhre, wie Weibchen der 
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bisexuellen Rasse das tun. Ein Weibchen wurde bis zu seinem Tode 
in Klausur gehalten; es verweigerte die Ablage unbesamter Eier. Die 
restlichen 6 Weibchen verweigerten ebenfalls die Ablage, lieferten aber 
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Abb. 3. Tochterplatten der ersten und Metaphasenplatten der zweiten Reifeteilung im Ei 

von Lokalformen mit dem XY-Typus. Links ist wieder die innere, rechts die iuBere Platte. 

Soweit eine sichere Identifizierung méglich ist, sind homologe Chromosomengruppen durch 

punktierte Linien markiert. a,, a, Lokalform von der Truckerhiitte mit dem XY-Typus. 

b,, b, Lokalform von der Lagern. c,, c. Lokalform vom Napf. Metaphasenplatten der zweiten 

Reifeteilung; auf diesem Stadium gelingt die Homologisierung der Tochterchromosomen 
nicht mehr sicher. Vergr. 3320mal 


nach Begattung 6 Gelege; 5 wurden fiir die zytologische Untersuchung 
fixiert, 4 hatten 30:31 Chromosomen (Abb. 2a,, a.); ein Gelege hatte 
31:31 Chromosomen (Abb. 3a,, a,). Das 6. Gelege wurde aufgezogen, 
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um das Sexualverhaltnis feststellen zu kénnen. Wir kommen darauf 
zuriick. 

Es scheint fast sicher, daB in der freien Natur Paarungen zwischen 
der XO- und XY-Rasse stattfinden, denn der Fundplatz ist relativ klein. 
SIEDER beschreibt ihn wie folgt: 

»,Der Fundplatz befindet sich auf der Westseite der Saualpe in 1550—1600 m 
Hohe, oberhalb der neuen Truckerhiitte. Es ist ein maBig steiler Hang, schiitter 
mit Féhren, Fichten und Larchen bewachsen; ... der Hang ist mit Granitblécken 
und Glimmerschiefer bestreut; er wird nicht beweidet.‘‘ 

Begiinstigt wird eine Kreuzung zwischen beiden ,,Rassen‘‘ durch 
die folgenden Tatsachen: T'riquetrella ist, wie alle Solenobien, stark 
ortsgebunden; die Weibchen sind ja fliigellos, und der Aktionsradius der 
Raupen ist bestimmt nicht groB. Die Tiere einer Geschwisterschaft 
werden also ziemlich beisammenbleiben.. Nun ist aber der Schliipf- 
termin der beiden Geschlechter verschieden. Erst schliipfen bei T'ri- 
quetrella die Weibchen, und 1—2 Tage spater erscheinen (in Zuchten!) die 
ersten Mannchen. Die Maxima des Schliipfens der beiden Geschlechter 
liegen etwa 2—3 Tage auseinander. Uber den Aktionsradius der befliigel- 
ten Mannchen kénnen zwar keine genauen Angaben gemacht werden; 
schatzungsweise wird ein Mannchen ein Areal von 50 x 50m leicht 
unter ,,Kontrolle‘‘ halten kénnen. Sind die ersten Weibchen einer 
Geschwisterschaft geschliipft, so werden Mannchen anderer Geschwister- 
schaften bereitstehen, und ein Weibchen ist auch dann rasch gefunden, 
wenn es etwa unter einem Rindenstiick oder in einer Gesteinsritze ver- 
steckt auf seinem Sack sitzt. Die Wahrscheinlichkeit, daB in der freien 
Natur Paarungen zwischen Tieren vom XO- und XY-Typus vorkommen, 
ist also groB. 

Wenn dem aber so ist, dann ist kaum daran zu zweifeln, daB das Y 
leer ist. 

Ein Nebeneinander beider Geschlechtschromosomen-Typen in der- 
selben Population diirfte haufiger sein, als es nach unseren Befunden 
scheint. Das schlieBen wir aus Ergebnissen an der diploid partheno- 
genetischen Form, iiber die in der nachsten Arbeit berichtet werden soll. 


c) Die diploide Chromosomenzahl 


Technische Vorbemerkungen. Zur Ermittlung der diploiden Chromosomenzahl 
beniitzten wir, wie in friiheren Arbeiten iiber Chromosomenzyklen von Schmetter- 
lingen, das Blastodermstadium. Am giinstigsten ist das friihe Blastoderm; denn 
die Kerne sind hier am gréBten, die Mitosen am haufigsten und trotz der hohen 
Chromosomenzahl, sicher analysierbar. Im spaten Blastoderm sind die Chancen, 
gute Aquatorialplatten zu bekommen, gering und noch geringer zu Beginn der 
Keimstreifenbildung. 

Bei unserem Objekt beginnt die Blastodermbildung unter normalen Aufen- 
bedingungen etwa 27—28 Std nach Beginn der Eiablage und ist in Eiern, die 
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29—30 Std alt sind, meist abgeschlossen. Mit der Quetschmethode kann die beste 
Fixierungszeit einigermaBen abgetastet werden. Die ist nicht leicht zu finden, 
weil das Entwicklungstempo stark temperaturabhangig ist; so waren die Diir- 
schlagi-Gelege (siehe S. 84) nur 24—26 Std alt (Zimmertemperatur 18'/,°C). 
Es ist zwar méglich, an Karmineisessig-Praparaten auch Chromosomenzahlungen 
auszufiihren; zuverlaissigere Resultate aber ergibt in unserem Fall natiirlich die 
klassische Methode der Schnittechnik und der Farbung mit Heidenhain, die wir 
auch ausschlieBlich anwendeten. 
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Abb. 4a—f. Blastoderm, Metaphasenplatten beim XO-Typus. Lokalform von Diirschliigi; 
Platten aus 6 verschiedenen Embryonen. a—c mit 61 Chromosomen; 
d—f mit 62 Chromosomen. Vergr. 3320mal 


Wir zahlten nur solche Aquatorialplatten aus, die unzerschnitten sind und ganz 
oder doch fast ganz in einer optischen Ebene liegen; auBerdem darf in der Ab- 
grenzung der Chromosomen keine Unklarheit. bestehen, auch nicht eine. Es war 
nicht unser Ehrgeiz, méglichst viele Platten auszuzihlen, sondern die Zahlungen 
an méglichst guten Platten auszufiihren. 

Der XO-Typus. Zu den Zaihlungen beniitzten wir die Lokalform von 
Diirschlagi (Kult. 15, 1954). Wie zu erwarten war, hat ein Teil der 
Embryonen 61 Chromosomen (Abb. 4a—c), der andere Teil hat 62 
(Abb. 4d—f). Die abgebildeten Platten stammen aus 6 verschiedenen 
Embryonen. Unsere Abbildungen geben die Wirklichkeit so genau wie 
méglich wieder. Die Chromosomen sind so klar getrennt, daB an der 
Richtigkeit der Zihlungen keine Zweifel méglich sind. Von 19 gepriiften 
Embryonen hatten 10 Tiere 61 Chromosomen und 9 hatten 62. Das 
Sexualverhaltnis wire demnach normal. 
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Der X Y-Typus. Alle Tiere miissen bei diesem Typus 62 Chromosomen 
haben, was durch unsere Zahlungen bestatigt wird. Wir beniitzten zum 
Zahlen die Lokalform vom Napf (Freilandtiere von 1944) und diejenige 
‘von Lagern (Kultur 34, 1942). Die Abb. 5 gibt in a—c 3 Platten mit 
62 Chromosomen aus drei verschiedenen Embryonen der Lokalform vom 
Napf und in d—f 3 Platten mit 62 Chromosomen von der Lagernform, 
ebenfalls aus drei verschiedenen Embryonen. Im ganzen priiften wir 
24 Embryonen. 
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Abb. 5a—f. Blastoderm, Aquatorialplatten des XY-Typus; Lokalformen vom Napf (a—c) 

und von der Liigern (d—f), aus 6 verschiedenen Embryonen. Chromosomenzahl = 62. 

a, b, d sind XX-Tiere (¢); c, e, f sind XY-Tiere (?); das Y ausgespart gezeichnet. 
Vergr. 3320mal 


Wahrend es uns in den Reifeteilungen nicht gliickte, das X Y-Paar zu 
identifizieren und eine sichere Inaqualitaét festzustellen, gelingt das in 
den diploiden Platten. Hier sind die groBen Chromosomen kurz staébchen- 
formig, nicht kugelig wie in den Reifeteilungen, und GréBendifferenzen 
kénnen jetzt besser wahrgenommen werden. Ein Teil der Embryonen, 
sowohl der Lokalform vom Napf wie der Lagernform, hat in allen 
Mitosen ein Chromosom, das zweiteilig und merklich linger ist als die 
anderen groBen Chromosomen; es diirfte sich um das Y handeln, das 
wir in den Abb. 5c, e, f ausgespart gezeichnet haben. Die Zweiteiligkeit 
mag auf eine homosomale Verdoppelung zuriickzufiihren sein (vgl. dar- 
iiber S. 101). Das Zahlenverhaltnis der Embryonen mit dem Y zu den- 
jenigen ohne Y betragt 10:14, was einem Sexualverhaltnis von 42% 
2:58 % J entspricht. 
6a 
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3. Die abweichenden Chromosomenverhiltnisse der bisexuellen Lokalform 
vom Sehnebelhorn 

Da bei Solenobia triquetrella in ein und derselben Population neben 
dem XY- auch der XO-Typus vorhanden sein kann und alles dafir 
spricht, daB das Y leer ist, wird man folgern diirfen, daB T'riquetrella 
sich im Ubergang vom XY- zum XO-Typus befindet. Vielleicht besteht 
sogar Aussicht, dieser Umwandlung zusehen zu kénnen. 

Es scheint, daB das tatsachlich bei der bisexuellen Lokalform vom 


Schnebelhorn moglich ist. 


a) Herkunft des Materials, Aufzucht- und Kreuzungsresultate 


Da Schnebelhorn (Ziircher Oberland) ein Nunatak ist, der in der 
Wiirmeiszeit eisfrei blieb, war zu vermuten (vgl. Sxm~eR 1946), daB 


a Sees” y . wee Oe s & ae a 
Abb. 6. Schnebelhorn, Mainnchen mit haploid 32 Chromosomen. Anschnitt einer Zyste 
mit Telophasen der ersten Reifeteilung und nachhinkendem Chromosom (ii. Y). 


Vergr. 2000mal 





hier die bisexuelle T'riquetrella vorhanden sein kénnte. Wir fanden sie 
tatsichlich, wenn auch nur in wenigen Exemplaren. Aus Freiland- 
material vom Frihjahr 19461 schliipften nur 2.Weibchen und 1 Mann- 
chen. Beide Weibchen streckten sofort nach dem Schliipfen die Lege- 


1 Dr. med. W. Rey (Gossau, Ziirich), Lehrer Weser (Ziirich) und meinem 
friiheren Abwart T6pret sei herzlich gedankt fiir ihre Hilfe. 
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rohre und verweigerten die Ablage unbesamter Eier; ein Weibchen 
hielten wir in Klausur bis zu seinem Tod; das andere lieferte nach Be- 
gattung mit dem Freilandmannchen 1 Gelege, das wir aufzogen 
(Kultur 26, 1946/47). Diese Zucht ergab 40 9:54 $+ 3g Raupen, welch 
letztere wir vor der Verpuppung fiir die Untersuchung der Spermato- 
genese fixierten. 

Eines dieser Mannchen hatte den fiir T'riquetrella normalen Chromo- 
somenbestand, also 31 haploid; die beiden andern hatten in allen 
Metaphasen der ersten Reifeteilung 32 Chromosomen (vgl. Tafelabb. 13). 
Eine fliichtige erste Orientierung ergab auBerdem, daB in der Anaphase I 
bei diesen Mannchen ein nachhinkendes Chromosom vorhanden ist. 
Die Abb. 6 gibt das Bild, das uns zuerst zu Gesicht kam. Es ist ein 
Anschnitt durch eine Zyste mit Telophasen der ersten Reifeteilung mit 
nachhinkendem groBem Chromosom. Das Bild wird beim Beschauer 
wohl dieselbe Schockwirkung auslésen wie bei uns! Sollte Schnebelhorn 
mannliche Digametie haben ? 

Alle Weibchen der Kultur 26 hielten wir mindestens einen Tag, im 
Maximum bis 5 Tage in Klausur; sie verweigerten die Ablage unbesamter 
Kier und legten erst nach Begattung. Ein groBer Teil des Eimaterials, 
an welchem wir die Reifeteilungen untersuchten, stammt aus dieser 
Kultur; der andere Teil stammt aus Nachzuchten von Kultur 26 und 
aus Kreuzungen mit iiblichen bisexuellen Lokalformen. Die folgende 
Tabelle 1 gibt summarischen Bericht tiber Aufzucht- und Kreuzungs- 
resultate. 


Tabelle 1. Die bisexuelle Form vom Schnebelhorn, Aufzucht- und Kreuzungsergebnisse 
mit bisexuellen Lokalformen, die haploid 31 Chromosomen haben 




















Zuchtresultat 

uga | atone freorung a 
1 26 1946/47 Freiland 2 x 3 40 57 

von Schnebelhorn 

2 XIE 1947/48 Kultur 26 9 x 26 3 40 30 
3 VI 1947/48 Holzegg 2 x 26 3 49 40 
4 Vila 1947/48 Holzegg 2 x 26 3 39 38 
5 VIIb 1947/48 Holzegg 2 x 26 3 26 ee 
6 X 1947/48 Kultur 26 x Biirglen 3 33 45 
7 19 1947/48 Kultur 26 x Holzegg 3 27 59 
8 42 1948/49 Kultur X 2 x Kultur XII ¢ 12 12 
Zz 266 299 








Alle Tiere dieser Zuchten waren sexuell normal und unterschieden 
sich weder in ihrem Verhalten noch in ihrer Morphologie von der nor- 
malen bisexuellen 7'riguetrella. Warum wir‘ das besonders hervorheben, 
wird aus dem Folgenden klar werden. 








88 J. SEILER: 


b) Die Reifeteilungen im Hoden 

Wir sprechen hier nur von den Schnebelhorn-Mannchen, welche 
haploid 32 Chromosomen haben; diejenigen mit haploid .31Chromosomen 
unterscheiden sich in ihrer Spermatogenese nicht von der iblichen 
Triquetrella. Die Tafelabb.13 gibt 3 Metaphasenplatten der ersten 
Reifeteilung der Form mit 32 Chromosomen. Ein Chromosom falit 
durch seine GréBe auf; es ist mindestens doppelt so groB wie ein groBes, 
gewohnliches Chromosom. Wir nennen es provisorisch tiberzahliges Y- 
Chromosom (ii.Y), werden spater zeigen kénnen, daB es sich tatsachlich 
um ein iiberzihliges Chromosom handelt und werden dann zu begriinden 
haben, warum wir von Y-Chromosomen sprechen. Mannchen mit haploid 
32 Chromosomen sind auch ohne Chromosomenzihlung an ihrem groBen 
u.Y auf den ersten Blick zu erkennen (vgl. Tafelabb. 13 mit 12). 

In der Anaphase I liegt das i. Y lang ausgezogen zwischen den beiden 
Tochterchromosomengruppen (Abb. 7). Haufig zeigt es in der Mitte eine 
mehr oder minder deutliche Einschntirung oder quere Aufhellung. Man 
wird erwarten, daB schlieBlich eine Durchschniirung erfolgt und die 
Tochterhalften an entgegengesetzte Pole wandern. Das mag ausnahms- 
weise auch geschehen, denn die Halften kénnen schon in der friihen 
Anaphase sauber getrennt sein (vgl. Anaphase unter der Zahl 2 der 
Abb. 7) und AnschluB8 an die beiden Gruppen der gewohnlichen Chromo- 
somen haben; auBerdem mag die Teilung schon in der Metaphase erfolgt 
sein, und die Tochterhalften wandern dann mit den tibrigen Chromosomen 
_ polwarts; jedenfalls gibt es AnaphasenI (Abb. 7 links von 1) ohne 

nachhinkendes ii. Y. 

Haufig aber scheint das ti. Y ungeteilt an den einen Pol zu wandern 
(Abb. 6, 8. 86). SchlieBt es sich' den gew6hnlichen Chromosomen an, 
so mu&ten die Aquatorialplatten der zweiten Reifeteilung 31 Chromo- 
somen haben oder 32, darunter das i.Y. Da das ii. Y in dem Fall, von 
dem wir sprechen, in der ersten Teilung nicht geteilt wird, wohl aber die 
iibrigen Chromosomen, mtiBte der GréBenunterschied zwischen dem 
u.Y und den iibrigen Chromosomen in den Metaphasen der zweiten Reife- 
teilung auffalliger sein als in den Metaphasenplatten I. Damit stimmen 
unsere Beobachtungen iiberein. Ein Teil der Aquatorialplatten IT hat 
32 Chromosomen mit dem auffallig groBen t.Y (Tafelabb. 14 links), ein 
anderer Teil hat nur 31 Chromosomen, und das u.Y fehlt (vgl. Tafel- 
abb. 15 rechts unten). 

Noch haufiger ist eine andere Méglichkeit verwirklicht; die namlich, 
daB das zweiteilige ii.Y nicht durchgeschniirt wird, sondern im Aquator 
liegen bleibt, wie das die Telophase I am unteren Bildrand in Tafelabb. 14 
zeigt (allerdings liegt hier das i.Y nicht in der optischen Ebene und ist 
nur am Schatten zu erkennen). Bleibt das i.Y aber in der Aquatorial- 
ebene I liegen, so kommt es zwischen die beiden Tochterzellen der Sper- 
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matozyten II zu liegen und wird eliminiert. Die Spindelachsen der 
Metaphase II von Tochterzellen stehen in der Regel senkrecht aufein- 
ander (Tafelabb. 15), und zwischen beiden Metaphasen EI liegt haufig 





« 
Abb. 7. Schnebelhorn, Miinnchen mit haploid 32 Chromosomen. J Zyste mit Anaphasen I 
. und nachhinkendem ii.Y; 2 Zyste mit friihen Anaphasen; 3 Zyste mit Metaphasen I; 

L 4 Hodenseptum mit Pigmentkérnern; 5 Zystenwand. Vergr. 2000mal 


das zweiteilige i.Y. DaB es in den Aquatorialplatten II in diesem Fall 
fehlt, zeigt die Polansicht Tafelabb. 15 (rechts). Der GréBenunterschied 
zwischen der ersten und zweiten Reifeteilung (vgl. Tafelabb. 13 und 16 
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mit Tafelabb. 15) ist so auffallig, daB die Teilungen nicht verwechselt 
werden kénnen. 

DaB das ti.Y in der Regel schon in der ersten Reifeteilung eliminiert 
wird, ergibt sich aus den Chromosomenzahlen in den Metaphasen II. 
Von 103 ausgezahlten Aquatorialplatten II fehlte das i.Y in 89 Platten, 
die 31 Chromosomen hatten; 14 Platten hatten 32 Chromosomen, dar- 
unter das groBe Y. 

Nach dem Gesagten ist zu erwarten, daB die Anaphasen der zweiten 
Spermatozytenteilung in der Regel normal sein werden; so ist es auch. 
Ferner ist zu erwarten, daB es vereinzelt Anaphasen II mit nachhinken- 
dem i.Y geben miiBte; auch das trifft zu. Welches das Schicksal des 
i.Y dann ist, wenn es in der Anaphase II noch vorhanden ist, konnten 
wir nicht mit Sicherheit ermitteln. 

Alle unsere Beobachtungen sprechen aber dafiir, dap dieses Sonder- 
chromosom, das wir ui.Y nannten, in der Regel schon in der ersten, 
seltener erst in der zweiten Spermatozytentetlung eliminiert wird. 

Ob es immer eliminiert wird oder ob es wenigstens ausnahmsweise 
in den Spermakern kommt, léBt sich am Chromosomenbestand diploider 
Platten und an Kreuzungen normaler T'riquetrella-Weibchen mit Mann- 
chen von Schnebelhorn priifen. Wir kommen darauf zuriick. 


c) Die Reifetetlungen im Hi 

Im gesamten priiften wir die Eireifung in 32 Gelegen von Weibchen 
der Schnebelhornkultur Nr. 26 (vgl. Tabelle 1, S. 87). Von diesen 
Gelegen hatten 7 haploid 31 Chromosomen ohne ti.Y; in 25 Gelegen be- 
trug die haploide Chromosomenzahl 32, darunter das groBe Y. 

Summarische Bemerkungen iiber die Eireifung in den Gelegen mit 
haploid 31 Chromosomen mégen geniigen. Man kann das Untersuchungs- 
ergebnis in den einen Satz fassen: Die chromosomalen Verhiltnisse ent- 
sprechen in allen Punkten den geschilderten Befunden von Lokalformen 
mit dem XY-Typus. Die Abb. 8 gibt in a,a, und b,b, 2 Plattenpaare 
mit je 31:31 Chromosomen. Da es sich um relativ friihe Anaphasen 
handelt, gelingt die Identifizierung von Tochterchromosomen ohne 
Schwierigkeit; wie wir homologisierten, ist wieder durch punktierte 
Linien angedeutet. Wohl sind in unseren Zeichnungen wieder kleine 
GréBenunterschiede™ zwischen Tochterchromosomen vorhanden, aber 
auch hier liegen sie innerhalb der Fehlergrenze. Der Nachweis des XY- 
Paares gliickt also auch bei Schnebelhorn nicht. 

Wir schildern nun den Verlauf der Reifeteilungen der Gelege mit 
dem u.Y und betrachten zunachst Spindelseitenansichten. Das u.Y 
tritt schon in der friihesten Anaphase deutlich in Erscheinung (Tafel- 
abb. 1); es ist hantelférmig, gestreckt, die Langsachse in der Richtung 
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der Spindelachse liegend und der verdiinnte Mittelteil in der Aquatorial- 
ebene. Eine Chromatinelimination macht das i.Y nicht durch. Wenn 
die Tochterplatten polwarts wandern, wird das t.Y gestreckter, die 
hantelf6rmigen Anschwellungen ausgepragter und der Mittelteil, der 
immer nachweisbar bleibt, fadenférmig ausgezogen (Tafelabb. 2, 3). 
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Abb. 8. Tochterplatten der ersten Reifeteilung im Ei eines Schnebelhorn-Weibchens mit 
haploid 31 Chromosomen. In beiden Plattenpaaren (a,a, und b, b:) sind 31:31 Chromosomen 
{vorhanden. Homologe Chromosomengruppen durch punktierte Linien verbunden. 
Vergr. 3320mal 


Die Endverdickungen des i.Y liegen vorerst immer noch annahernd in 
der Ebene der gewéhnlichen Chromosomen (vgl. Abb. 10). 

Der maximale Streckungsgrad ist etwa auf einem Anaphasen- 
stadium, wie es Tafelabb. 5 zeigt, erreicht. Immer noch liegt der diinne 
Mittelteil in der alten Aquatorialebene. Man erwartet jetzt eine Quer- 
teilung. Die erfolgt aber nicht, jedenfalls beobachteten wir sie in unserem 
Material in der Anaphase I nie. Das i.Y wird vielmehr wieder gedrunge- 
ner und wandert ungeteilt polwarts (Tafelabb. 4), merkwiirdigerweise 
zumeist gegen den inneren Spindelpol. 

Nun beginnt die Interkinese; die Spindelfasern, welche von Tochter- 
chromosomen zu Tochterchromosomen ziehen (vgl. Tafelabb. 2, 3), 
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werden von der alten Aquatorialebene her aufgelést (Tafelabb. 6), und 
die Chromosomen beider Tochterplatten riicken aus der Ebene, in der 
sie lagen, heraus (‘Tafelabb. 7). In allen Stadien der Interkinese (Tafel- 
abb. 6—9) ist das t.Y leicht zu beobachten, denn es liegt nie innerhalb 
einer Tochterchromosomengruppe, sondern zumeist zwischen der Eli- 
minationsmasse und der inneren Chromosomengruppe (Tafelabb. 6—8), 
nur ausnahmsweise auBen (Tafelabb. 9), und ganz selten ist auBen und 
innen ein ti.Y. Da auch in diesem Fall die Form unverandert zweiteilig 
ist (vgl. Tafelabb. 6—9), scheint das t.Y in der ersten Reifeteilung 
diqual (nicht quer!) geteilt worden zu sein. 

In der Metaphase der LI. Reifeteilung (Tafelabb. 10, 11) hat das 
ii.Y in der Regel die zugehérige Gruppe der gewodhnlichen Chromo- 
somen erreicht und stellt sich, wie sogleich in Polansichten gezeigt 
_werden soll, mit seiner Lingsachse in die Aquatorialebene der zweiten 
Reifeteilung ein. Liegt es inmitten der iibrigen Chromosomen, so ist es 
in Spindelseitenansichten nicht oder kaum identifizierbar; seine An- 
wesenheit kann nur dann sicher festgestellt werden, wenn es am linken 
oder rechten Rand der Spindel liegt. 

Relativ haufig hinkt das Sonderchromosom aber auch in der fertig 
gebildeten Metaphase IL noch nach, wie Tafelabb. 10 zeigt, und es ist 
nicht anzunehmen, daB es noch vom Teilungsmechanismus erfaBt werden 
kann. Ab und zu ist das i.Y tibrigens schon in der Eliminationsmasse 
stecken geblieben, wird also bestimmt eliminiert. Selten findet es sich 
auBen (Tafelabb. 11), und nur in ganz wenigen Fallen konnten zwei 
i.Y festgestellt werden, eines zwischen dem ,,Eliminationskern“’ und 
der auBeren Platte, das andere zwischen der inneren und dem Elimina- 
tionskern liegend; bei der Schilderung der ersten Reifeteilung wurde 
auf diesen Fall schon hingewiesen; er geht auf eine aquale Teilung des 
ii.Y in der ersten Teilung zuriick. 

Was in der zweiten Reifeteilung mit dem ti.Y geschieht, kénnen wir 
leider nur auf indirektem Wege ermitteln, und zwar durch Auszahlen 
diploider Chromosomenplatten. Zwar hatten wir fiir Anaphase und 
Telophase IT ein groBes Material fixiert und auch geschnitten, aber den 
richtigen Zeitpunkt zum Fixieren nicht getroffen. 

Wenn wir Metaphasen II haben wollen, so fixieren wir die T'riquetrella-Gelege 
3/, Std nach Beginn der Eiablage, fiir Anaphasen II und Telophasen II 3 Std 20 min 
bis 3 Std 30 min nach Beginn der Eiablage. Das wurde auch bei den Schnebelhorn- 
gelegen so gemacht; aber die Entwicklung scheint bei dieser Lokalform etwas lang- 
samer zu verlaufen, denn fast alle Eier waren nicht iiber die Metaphase II hinaus- 
gekommen. 

Immerhin fanden sich in dem fiir die zweite Reifeteilung fixierten 
Material im ganzen 11 Eier mit Seitenansichten von Anaphasen-Telo- 
phasen II. Bei Schnebelhorn sowohl wie bei anderen Lokalformen eilt 
die Teilung in der inneren Spindel etwas voraus (vgl. SEER 1923, 
Tafel IT, 3—5). In den erwahnten 11 Kiern hatte die Anaphase im 
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Richtungskérper eben begonnen, wahrend die innere Spindel in der 
spateren Anaphase-Telophase sich befand. 

In keinem Fall war ein nachhinkendes Chromosom vorhanden, was zu 
erwarten wire, wenn das ui.Y in der Anaphase II eliminiert wiirde. In 
einem Hi glauben wir iiberdies fast mit Sicherheit feststellen zu kénnen, 
daB das ti.Y dqual geteilt wird. 

Wir studieren nun Polansichten. In der Metaphase I liegen die Biva- 
lenten bei Schmetterlingen allgemein in Verbanden; nur ausnahmsweise 
sind die einzelnen Individuen so klar abgrenzbar wie in der Aquatorial- 
platte der Abb. 9; sie hat 32 Chromosomen; das ii.Y fallt durch seine 
GréBe und Zweiteiligkeit auf. Die Abb. 10 zeigt 3 Tochterplattenpaare 











Abb. 9. Metaphase der ersten Reifeteilung im Ei eines Weibchens von Schnebelhorn mit 

32 Chromosomen haploid. Die Spindelachse steht tangential zur Eioberfliche. Die Chromo- 

somenplatte liegt im Richtungsplasma; auBen die Eischale. Das ii.Y an seiner GréBe und 
Zweiteiligkeit erkennbar. Vergr. 3320mal 


der friihen Anaphase I. Das Paar a,a, liegt auf einem Schnitt und 
Tochterchromosomen kénnen leicht identifiziert und verglichen werden. 
Der Vergleich ergibt auch hier wieder, daB die beiden Partner des 
XY-Paares ungefahr gleich groB sein miissen, denn ein deutlich inaquales 
Paar, das auch in allen anderen Platten auftreten wiirde, fanden wir 
nicht. Das i.Y (ausgespart gezeichnet) liegt mit seinen Enden in den 
Ebenen der gewéhnlichen Chromosomen, etwa entsprechend Tafelabb. 2. 

Schematisch klar sind die Verhaltnisse im Plattenpaar b, b,; hier liegen 
alle Chromosomen beider Platten je in einer optischen Ebene, die Tochter- 
chromosomen sind leicht zu homologisieren ; wiederum feh!t ein zweifellos 
inaiquales Tochterchromosomenpaar. Dasselbe gilt fiir die Tochter- 
platten ¢,c,. Wie zu sehen ist, liegt das i. Y am Plattenrand; das ist 
haufig, jedoch nicht immer der Fall. 

In der spateren Anaphase I zaihlt man in den beiden Platten dann 
31 Chromosomen, wenn das w.Y stark nachhinkt (vgl. Tafelabb. 4), 
oder 32:31, wenn das Sonderchromosom im Niveau der inneren Platte 
liegt wie in Tafelabb. 6. 

Die Aquatorialplatten der zweiten Reifeteilung (Abb. 11) eignen 
sich, wie friiher schon erwahnt, nicht mehr zum GréBenvergleich der 
Tochterchromosomen, denn die Identifizierung gelingt nicht mehr 
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oder doch nicht mit Sicherheit.. Dafiir zeigen die Metaphasenplatten IT 
insofern etwas Neues, als das u.Y jetzt mit seiner Langsachse in der 
Plattenebene liegt und deshalb seine Struktur und Lange besser beurteilt 
werden kénner. 

Wie zu erwarten ist, liegt es zumeist in der inneren Platte (a,, b,, ¢,); 
die Chromosomenzahl der Tochterplatten betragt also 32:31. Mehr 
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Abb. 10. Drei Tochterplattenpaare der friihen Anaphase I der Form von Schnebelhorn; 
das i.Y mit seinen Enden im Niveau der beiden Platten; es ist ausgespart gezeichnet. 
Vorhanden sind je 32:32 Chromosomen. Vergr. 3320mal 


ausnahmsweise kann das i.Y auch in der aéuBeren Platte vorhanden 
sein (d,); in diesem Fall wird es bestimmt eliminiert. 

Das w.Y ist lang und hat in den Aquatorialplatten II nur undeutliche 
Querkerben; eine Vierteiligkeit glaubt man gelegentlich erkennen zu 
kénnen (a,, b,, e); meist ist die Mittelkerbe undeutlich (a,). Wichtiger 





Parthenogenese bei Solenobia triquetrella. I 95 


ist die Tatsache, da8 das Sonderchromosom in einigen Gelegen kurz, 
gedrungen ist (¢,,d,) und in diesem Fall nur eine Kerbe, und zwar eine 
deutliche Querkerbe aufweist. Wir werden spiter eine Interpretation 
versuchen miissen. 

Aus unserer Schilderung ergibt sich, dak das Schnebelhornmaterial, 
das wir in den Handen haben, bestimmt dem X Y-T ypus angehért und daB 
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Abb. 11. Aquatorialplatten der zweiten Reifeteilung aus 3 Eiern mit 32:31 Chromosomen 
(a,a2, b, bz, ¢,C2); im 4. Plattenpaar (d,d,) liegt das i.Y in der duBeren Platte. e ist eine 
Einzelplatte mit ti. Y innen. Vergr. 3320mal 
das Sonderchromosom ein iiberzahliges Element ist, das friiher oder spater 
 eliminiert wird. Ob es sich um ein iiberzihliges Y handelt, haben wir noch 

zu priifen. 

Wir méchten wissen, wie rasch es geht, bis das i.Y aus einer ge- 
gebenen Population verschwunden ist. Deshalb interessiert die Frage: 
Wie oft geht das Sonderchromosom in der ersten Reifeteilung nach 
auBen, wie oft nach innen? Zur Beantwortung kénnen wir die friihen 
Anaphasen I nicht heranziehen, weil hier das ti. Y noch unentschieden 
zwischen beiden Tochterplatten liegt (vgl. Tafelabb. 1—5). Dagegen 





96 J. SEILER: 


kénnen fast alle spaiteren Anaphasen (vgl. Tafelabb. 6), und zwar Seiten- 
und Polansichten beniitzt werden und desgleichen alle Seitenansichten der 
Interkinesen (vgl. Tafelabb. 7—9); Polansichten haben wir von diesem 
Stadium nicht ausgezahlt, weil die genaue Festlegung der Chromosomen- 
zahl zu groBe Schwierigkeiten bereiten und kaum zu sicheren Resul- 
taten fihren wiirde. Von den MetaphasenII kénnen fast alle Pol- 
ansichten (vgl. Abb. 11), aber auch viele Seitenansichten (vgl. Tafel- 
abb. 10, 11) herangezogen werden. 

Zur Entscheidung haben wir, wie die folgende Tabelle 2 zeigt, an- 
nahernd 1000 Eier zur Verfiigung; sie stammen aus der Ausgangskultur 
(Nr. 26) und aus deren Nachzucht (26 9 x 269). EHindeutig ist die 
Situation, wenn das ii. Y nach auBen geht, da wird es bestimmt eliminiert. 
Geht es aber nach innen und liegt es zwischen der Eliminationsmasse 
und der inneren Aquatorialplatte (vgl. Tafelabb. 10), so wissen wir nicht, 
ob es doch noch vom inneren Teilungsmechanismus erfaBt wird und in 
den weiblichen Vorkern kommt oder ob das nicht geschieht. AuBSerdem 
wissen wir nicht ausreichend Bescheid tiber das, was mit dem t.Y in 
der Anaphase II geschieht. Die’ Wahrscheinlichkeit, daB es dann in den 
weiblichen Vorkern kommt, wenn es in der Metaphase II in der Chromo- 
somenplatte liegt (vgl. Abb. 11), ist immerhin gro8. Zahlen wir die 
Faille mit, in welchen das i.Y zwar'innen ist, aber in der Metaphase II 
noch nachhinkt, so kommen wir, wie die Tabelle 2 zeigt, zu folgendem 
Resultat: 

Durchschnittlich wird das ti.Y mindestens aus jedem 21. Ei eliminiert. 

Wenn das ti. Y in das ménnliche Geschlecht kommt, wird es wohl immer 
eliminiert, daraus ergdbe sich, daB das ti.Y relativ rasch aus einer Popula- 
tion verschwunden sein wird. 

Wir werden zu dieser Frage spater weitere Beobachtungen herbei- 
schaffen kénnen. 

Da8 die Haufigkeit des ,, Wanderns“ nach auBen in den untersuchten 
Gelegen so sehr verschieden ist (vgl. Tabelle 2), scheint dafiir zu sprechen, 
da8 AuBenfaktoren eine Rolle spielen ; da8 in unserem Material genetische 
Unterschiede vorliegen kénnten, ist, so wie die Dinge liegen, zum min- 
desten sehr unwahrscheinlich. 

Uber die Frage, warum das i.Y in der Eireifung in der Mehrzahl der 
Falle nach innen ,,wandert*‘, soll spater gesprochen werden. 


d) Die diploide Chromosomenzahl 
Wiederum beniitzen wir das Blastodermstadium zum Zahlen der 
Chromosomen. In 44 Embryonen aus 2 Gelegen der Kreuzung Kultur 
26° x 26 g fanden sich brauchbare Platten. Da in der Spermatogenese 
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Tabelle 2. Verieilung des iiberzihligen Y in der Reduktionsteilung im Ei 





























Kultur Nr. ie ee cue Y auSen Y innen aun) h J... 

1 26 603 1946/47 14 34 
2 26 585 1946/47 2 83 
3 26 602 1946/47 5 55 
4 26 594 1946/47 2 88 
5 26 593 1946/47 — 81 

6 . 26 604 1946/47 — 67 23:408 1:17,7 
7| 262x264 707 1947/48 —_ 86 
8} 269x26¢ 708 1947/48 1(?) 61 
9} 262x26¢ 710 1947/48 — 70 
10 | 262x264 769 1947/48 1 32 
ll | 262x26¢ 772 1947/48 4 58 
12 | 262x26¢ 773 1947/48 _- 62 
13 | 262x264 616 1947/48 14 61 

14] 262x26¢3 615 1947/48 2 79 22:509 1:23,1 

x | 45:917 1:20,4 


das i.Y wohl ausnahmslos oder doch fast ausnahmslos eliminiert wird, 
haben wir folgendes zu erwarten: 

Ei mit w.Y + Spermium = 62 + ii.Y, 

Ei ohne i.Y + Spermium = 62. 
Diese beiden Kategorien erhielten wir tatsichlich (Abb. 12); die Platten 
a, b,c stammen aus 3 verschiedenen Embryonen mit 63 Chromosomen, 
darunter das an seiner GréBe und auch an seiner Form leicht erkennbare 
u.Y; die Platte a ist in a, nochmals im photographischen Bild wieder- 
gegeben; obwohl nicht alle Chromosomen in der optischen Ebene liegen, 
wird die Aufnahme zeigen, da8B eine absolut sichere Zihlung trotz der 
hohen Chromosomenzahl méglich ist. Von den 44 gepriiften Embryonen 
hatten 42 diesen Chromosomenbestand. Zwei Embryonen hatten 
62 Chromosomen (Abb. 12d) ohne das ti.Y. Bei der Lokalform von 
Schnebelhorn unterscheidet sich das legitime Y in der GréBe offenbar 
nicht vom X-Chromosom; jedenfalls tritt es in diploiden Platten nicht 
in Erscheinung, im Gegensatz zu den Formen vom Napf und von Lagern 
(vgl. Abb. 5c, e, f; S. 85). ~ 

Das Zahlenverhaltnis der Tiere mit 62 Chromosomen zu denjenigen 
mit 63 (1:21) entspricht dem, was nach dem Ablauf der Eireifeteilung 
(vgl. Tabelle 2) und der Samenreifung zu erwarten war. 

Fir die Eireifung muBten wir annehmen, da8 das i.Y in den Eikern 
gelangt, wenn es sich in der inneren Aquatorialplatte befindet. Die An- 
nahme wird durch das soeben mitgeteilte Resultat bestatigt. 

Was die Samenreifung anlangt, blieb fraglich, ob es nicht doch ver- 
einzelte Spermatozoen mit i.Y gibt. Dann miiBten bei Besamung eines 
Eies mit i.Y Tiere mit 64 Chromosomen, darunter 2 i.Y entstehen. 
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Wir haben keinen Embryo mit 64 Chromosomen gefunden und keine 
Platte gesehen, die sicher zwei groBe i.Y hatte. Ferner: Wenn wir | 
Schnebelhorn- J aus der Kultur 26 mit normalen bisexuellen Weibchen 


ee » 
es doo, ® ane % 0 Oo uce 
= 4 ~* @"e o.f2e * ®,%°o 
a” e ®@ee au” 0% o6'e e*~6 
AT Ae A er2F%rxe@e eee! Se 
0 of 4 ° r) 
we NZ FOR o’ cos oes ? 
of ye o.',,2@ ee eg 
4 <0! Woe 
a c 





az» " ee ae 

Abb. 12a—d. Blastoderm-Aquatorialplatten aus 4 verschiedenen Embryonen der Lokalform 

von Schnebelhorn. a, b, c haben 63 Chromosomen mit dem ii.Y, d hat 62 Chromosomen 

ohne t.Y. a, gibt die Platte a im photographischen Bild wieder. Die Chromosomen liegen 
aber nicht alle in der optischen Ebene; es ist auf das ii. Y eingestellt. Vergr. 3320 mal 





a b c 
Abb. 13. Anaphasen im Blastoderm mit Elimination der ti.Y. Vergr. 3320mal 


kreuzen (vgl. Tabelle 1, S. 87, Kreuzung 3—5), so miiBte dann, wenn das 
u.Y in der Spermatogenese immer eliminiert wird, eine in beiden Ge- 
schlechtern normale Nachkommenschaft entstehen mit haploid 31 Chro- 
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mosomen. Ungeschickterweise haben wir fiir zytologische Zwecke nur 
5 Raupen dieser Kreuzung fixiert; es waren alles Mannchen, die er- 
wartungsgem4B eine normale Spermatogenese mit haploid 31 Chromo- 
somen hatten. Wir hatten also keine Anhaltspunkte dafiir, daB das i.Y 
in der Spermatogenese wenigstens ausnahmsweise in ein Spermatozoon 
gelangt. 


In den Blastodermmitosen verhalt sich das i.Y in der Regel wie die 
iibrigen Chromosomen und riickt in der Anaphase mit der Langs- 
achse in der Plattenebene gegen die Pole. Nicht selten aber hinken die 
beiden Tochterchromosomen des i.Y in der Anaphase nach (Abb. 13a), 
scheinen in Fragmente zu zerfallen (Abb. 13b) und werden in diesen 
Fallen vermutlich eliminiert, finden aber gelegentlich noch den An- 
schluB an die iibrigen Chromosomen (Abb. 13c). 


Hier sei nochmals daran erinnert, daB von 32 gepriiften Weibchen 
der Kultur 26 sieben haploid 31 Chromosomen hatten ohne i.Y, und 
nur 25 hatten das i.Y. Von drei untersuchten Mannchen war eines 
normal und hatte kein i.Y (vgl. 8.87). 

Aus all diesen Beobachtungen ergibt sich, daB das ui.Y eher héufiger 
eliminiert wird, als wir auf Grund der Tabelle 2 annahmen und es zweifellos 
rasch aus einer Population verschwunden sein wird. 


4, Besprechung und Deutung 


DaB beide Typen der Geschlechtschromosomen-Mechanismen bei 
einer Art vorhanden sein kénnen, ist nicht neu. So ist u.a. bei Meta- 
podius femoratus (Coreidae) das Y zwar meist vorhanden, es kann aber 
auch fehlen (Literatur bei Witson i925 und Wuire 1954, S. 321). 


Was bei Solenobia triquetrella aber besondere Beachtung verdient, 
ist die Tatsache, daB innerhalb einer Population an eng begrenzten 
Fundplatzen beide Geschlechtschromosomen-Typen vorhanden sein 
kénnen und nicht daran zu zweifeln ist, daB in der freien Natur Kreu- 
zungen vorkommen. Da auBerdem die XY-Tiere nicht zu unterscheiden 
sind von den XO-Tieren, folgerten wir, daB das Y leer sein muB und daB 
Triquetrella sich im Ubergang vom XY- zum XO-Typus befindet. 


DaB die Umwandlung in der Regel in dieser Richtung erfolgt, wird 
kaum bezweifelt (vgl. Witson 1925, ScHRrapER 1928, WHITE 1954, 
HarTMANN 1956, Swansson 1957). Es steht aber heute fest, daB die 
Umwandlung auch in umgekehrter Richtung erfolgen kann (vgl. vor 
allem WuitE 1954). So haben beispielsweise die Orthopteren fast aus- 
schlieBlich den XO-Typus; es gibt aber einige Arten mit XY (vgl. z. B. 
Hvuaues-ScHRADER 1950). “In most cases, although it is clear on general 
grounds that they have been derived from XO:XX ancestors, the exact 
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way in which the change in the sex-chromosome mechanism came about 
is not clear” (WHITE 1954, S. 296). 

DaB bei Triquetrella die Umwandlung in der Richtung XY XO 
sich vollzieht, scheint sicher, denn alle Lokalformen haben, abgesehen 
von Schnebelhorn, 31 Chromosomen haploid, und alle Arten von Solenobia 
besitzen desgleichen haploid 31 Chromosomen (SEILER und PucHTA 
1956); nur 8S. pineti zeigt eine Variation in der Chromosomenzahl 
(SEILER 1922). 

In seinen Metapodius-Arbeiten glaubt Wixson (vgl. 1925) auch den 
Weg fiir die Umwandlung XY-— XO aufzeigen zu kénnen. Bei Meta- 
podius kann man eine Artenreihe bilden mit sukzessive kleinerem 
Y-Chromosom, beginnend mit Arten, bei welchen X und Y morpho- 
logisch nicht zu unterscheiden sind, und endigend mit Arten, bei welchen 
das Y fehlt. Das mag ein Weg sein, auf welchem der XY-Typus in den 
XO-Typus iibergefiihrt wird. ScHrRapDERs Einwand (1928, S. 55) ist 
aber zweifellos berechtigt: ‘‘It needs not be pointed out that such a series 
does not necessarily depict the history of the Y, but it nevertheless 
serves to emphasize the probability that in general it is a degenerating 
chromosome doomed to disappear in many cases.” 

Dem ware noch beizufiigen, da8 der ,,Metapodius-Weg‘ bestenfalls 
ein Ausnahmspfad sein kann, der vom XY zum XO fihrt. Wiirde er 
haufig oder allgemein beschritten, so miiBte die GroBe des Y viel haufiger 
variieren, als das tatsachlich geschieht. Eine Variation ware vor allem 
fiir Triquetrella zu erwarten und miiBte an Fundplatzen mit beiderlei 
Mechanismen besonders auffallig sein. In Wirklichkeit aber gehéren X 
und Y bei allen Lokalformen, die wir untersuchten, zu den gréBten 
Chromosomen, und das Y ist morphologisch meist nicht zu unterscheiden 
vom X. 

Es muB also andere Wege geben! Wixson hat bereits auf eine weitere 
Méglichkeit hingewiesen. Er beobachtete, daB bei Metapodius femoratus 
und M. terminalis (Literatur s. W1Lson 1925, S. 873) X und Y sich im 
digametischen Geschlecht, in seinem Fall in der Reduktionsteilung im 
Hoden, ausnahmsweise nicht trennen, und er deutete diese Erscheinung, 
Non-Disjunction genannt, als Mittel, das iiberfliissige Y zu eliminieren. 
Ob und wie das aber geschieht, hat WILSON an seinem Objekt nicht ge- 
prift, und es scheint auch von anderer Seite und an anderen Objekten 
nicht geschehen zu sein. 

Hier kénnten unsere Beobachtungen an der T'riquetrella vom Schne- 
belhorn weiterfiihren. Wir interpretieren die geschilderten Tatsachen 
kaum falsch, wenn wir annehmen, daB8 X und Y in der ersten Reife- 
teilung im Ei sich gelegentlich nicht trennen; im Gefolge dieser Non- 
Disjunction miissen dann neue Geschlechtschromosomen-Konstella- 


tionen entstehen. 
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Gelangen XY in der ersten Reifeteilung in den Richtungsk6érper, so 
entstehen Eier ohne Geschlechtschromosom, und bei Besamung mit nor- 
malen Spermatozoen miissen XO-Tiere, also Weibchen ohne Y, re- 
sultieren. 


Ob solche in Schnebelhorn vorhanden sind, wissen wir zwar nicht, 
denn wir hatten von diesem Fundort, wie erwahnt, nur ein Weibchen, 
und dieses hatte XY und auBerdem ein ii.Y, und auf dieses Weibchen 
geht unser gesamtes Schnebelhornmaterial zuriick. Doch ist es wahr- 
scheinlich, daB an diesem Fundplatz XO-Tiere vorhanden sind. 

Gelangen XY in der ersten Reifeteilung nach innen und werden sie 
in der zweiten Reifeteilung aqual geteilt, so miissen XY-Kier entstehen 
und nach Besamung XXY-Tiere resultieren, also Mannchen mit i.Y, 
wie wir sie ja tatsdchlich fanden, nach dem folgenden Schema (1): 


I. Reifeteilung TI. Reifeteilung 
LX¥9{ xy ee 4 
XY + Spermium = XXY ¢ 


Es sind aber noch andere Moglichkeiten gegeben. So kénnten in der 
zweiten Reifeteilung X und Y zwar aqual geteilt werden, die Trennung 
der Chromatiden aber so erfolgen, wie die folgenden Schemata 2 und 3 
zeigen : 





I. Reifeteilung II. Reifeteilung 
2. XY 9 { XY YY (2. Richtungsk6rper) 
XX + Spermium = XXX 


3.xvo J 


| XY “ { XX (2. Richtungskérper) 


YY + Spermium = XYY 9 


Ob es Mannchen gibt mit einem tiberzahligen X, wissen wir nicht, 
wohl aber gibt es Weibchen mit einem tiberzahligen Chromosom. 

' Eine unserer Feststellungen bleibt bei dieser Interpretation aber vor- 
erst noch ungeklart: das tiberzdhlige Chromosom ist in unserem Material 
etwa 2—4mal so groB wie ein gewohnliches Y, das zur Kategorie der 
groBen Chromosomen gehért. Nun zeigt das Sonderchromosom, das wir 
u.Y nannten, in der Reifeteilung im Ei und im Hoden in der Mitte einen 
deutlichen Querspalt (vgl. Tafelabb. 6—10 und Abb. 7), und jede Halfte 
kann andeutungsweise nochmals unterteilt sein (vgl. Abb. 7). Diese 
Struktur ist vielleicht durch ein- oder zweimalige homosomale Dupli- 
kation entstanden, etwa so, daB das durch Non-Disjunction tiberzahlig 
gewordene Y wohl aqual geteilt wird, die Tochterhalften aber end to end 
in Verbindung bleiben, sich also nicht trennen. Da8 das Schicksal dieses 
iiberzihligen Elementes tatsichlich verschieden ist, schilderten wir; 
so kann es in der ersten Reifeteilung ungeteilt an einen Pol gehen, 
gelegentlich aber wird es aqual geteilt. Deshalb kann es auch nicht ver- 
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bliiffen, daB es bald lang und schlank (Abb. lla, b, e), bald gedrungen 
und kurz ist (Abb. 11, ¢,, d,). 

Alles scheint demnach dafiir zu sprechen, da dieses tiberzchlige Chromo- 
som nichts anderes ist als das leere Y, das vor seiner endgiiltigen Elimination 
noch allerlet ,,Extratouren‘’ macht. Und wenn unsere Interpretation 
richtig ist, ware der Weg, der vom XY- zum XO-Typus fihrt, fiir Tri- 
quetrella weitgehend klargelegt. 

Warum aber geht das unpaare u.Y in der ersten Eireifeteilung in der 
iiberwiegenden Mehrzahi der Falle nach innen, wahrend das doch auch 
unpaare X beim XO-Typus zufallsmaBig verteilt wird (vgl. S. 79) ? 
Und warum wird das ii.Y in der Samenreifung, soviel wir feststellen konn- 
ten, immer eliminiert, wahrend es in der Eireifung meist weitergeschleppt 
wird ? 

Die Erklérung ist kaum darin zu suchen, daB die Samenzellen ein 
fremdes Milieu fiir das Y sind, wahrend es im weiblichen Geschlecht 
sozusagen zu Hause ist. Das unterschiedliche Verhalten scheint viel- 
mehr im wesentlichen auf rein mechanische Dinge zuriickzufitihren zu 
sein. In der ersten Spermatozytenteilung wandern die Tochterplatten 
auseinander, und das ti.Y bleibt dazwischen liegen; in der ersten Reife- 
teilung im Ei bleibt dagegen die auBere Tochterplatte an Ort und Stelle 
an der Peripherie des Kies, nur die innere Platte wandert gegen das Ei- 
zentrum. Fir die VergréBerung des Abstandes zwischen beiden Platten 
sorgt zunachst sicher ausschlieBlich der Spindelapparat. In dieser Tei- 
lungsphase liegt das i.Y auch in der Eireifung zumeist unentschieden 
zwischen beiden Tochterplatten (Tafelabb. 1—5). 

Nun strémt Plasma aus dem Keimhautblastem gegen die Spindel; 
es entsteht das sog. Richtungsplasma (vgl. Tafelabb. 7 und 11). Wenn nun 
die Aktivitat der ersten Reifespindel zu Ende geht, tibernimmt diese 
Plasmastrémung den Transport der inneren Tochterplatte und der Eli- 
minationsmasse gegen das Eizentrum zu, und dabei wird das i.Y mit- 
geschleppt. Diese Plasmastrémung hort erst auf, wenn die Spindeln 
der Metaphase IT gebildet sind. Der innere Spindelapparat kann so das 
u.Y zumeist noch erfassen und in die Metaphase II einstellen. 

Das mégen die Hauptgriinde dafiir sein, daB das i.Y in der Eireifung 
meist nicht eliminiert wird, wihrend das in der Samenreifung geschieht. 


5. Das Parthenogeneseproblem 
DaB die parthenogenetischen Rassen von Solenobia triquetrella von 
der bisexuellen Form abstammen, steht auBer Zweifel. Wir wiegten uns 
in der Hoffnung, da8 man iiber die Art, wie diese Anderung in der Fort- 
pflanzungsart sich vollzieht, schon aus dem Verhalten der bisexuellen 
Weibchen Aufschliisse bekommen kénnte, etwa solcherart, daB bei der 
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bisexuellen T'riquetrella die Sexualinstinkte nachlassen und da8 ihre 
Weibchen, mehr als Weibchen rein bisexueller Arten, versuchen, un- 
besamte Eier abzulegen und daB diese in der Entwicklung weiterkommen 
als unbesamt abgelegte Eier rein bisexueller Schmetterlinge. Weiter 
kénnte die Reduktionsteilung gerichtet sein, derart, daB das X vorzugs- 
weise in den Richtungskérper gelangt und so eine Uberzahl an Weibchen 
entsteht, die dann vergeblich auf das Anfliegen von Mannchen warten 
usw. usw. Wo Tatsachen fehlen, hat die Phantasie leichtes Spiel! Wir 
versuchen nun, eine Tatsachenbasis zu schaffen. 


a) Das Verhalten der bisexuellen Weibchen 


Besonders solche bisexuellen Weibchen scheinen interessant, die von 
Fundplatzen stammen, welche auch die eine oder die andere oder gar 
beide parthenogenetischen Formen haben. Solche Fundplatze gibt es. 
So leben die bisexuelle und die diploid parthenogenetische Triquetrella 
an den folgenden schweizerischen Fundplatzen nebeneinander: Im Fang 
(Freiburg), OberdieBbach, Gurten, Biel (Bern), Auw (Aargau), Rotschuh, 
Goldau (Schwyz), Walchwil (Zug), Lagern (Ziirich), Nafels (Glarus), 
Ziegelbriicke (St. Gallen), St. Anton (Appenzell). 

Wir hielten die bisexuelle Form fast aller dieser Fundplatze in Zucht; 
besonders eingehend priften wir in jahrelangen Zuchten die bisexuelle 
Lagernform und stellten fest, daB ihr Verhalten nicht anders ist als das- 
jenige der Triquetrella von Fundplatzen, die nur die bisexuelle Form 
haben, und die wieder unterscheidet sich nicht von rein bisexuellen 
Solenobien; darauf wurde friiher schon hingewiesen (vgl. SEER und 
Pucuta 1956, 8. 124). 

Bei allen bisexuellen Lokalformen von T'riquetrella beginnt das 
Schliipfen mit Tagesanbruch. Unmittelbar nach dem Schlipfen aus 
der Puppenhiille verharrt das Weibchen, gerade ausgestreckt, einen 
kurzen Moment, dann JaBt es seine Legeréhre stark vortreten (vgl. 
Abb. 2a und b, SEILER und Pucuta 1956, 8. 124) und lockt mit seinem 
Sexualduft Mannchen an. Dabei ist das Endsegment der Legeréhre 
standig in leichter Bewegung, es wird etwas eingezogen, tritt wieder vor, 
wird wieder zuriickgezogen usw. So verharrt das Weibchen mindestens 
bis 8 Uhr; die giinstigste Kopulationszeit liegt zwischen 6 und 8 Uhr. 

Unterbleibt die Begattung, so wird die Legeréhre ganz eingezogen. 
Das ist oft der Moment, in welchem die bisexuellen Weibchen den ersten 
Versuch machen, unbesamte Eier zu legen. Sie biegen das Abdomen ein 
und versuchen, die Legeréhre in den Raupensack, auf dem das Weibchen 
sitzt, zu senken. Das gelingt in der Regel nicht. Die Weibchen strecken 
sich wieder, lassen die Legeréhre vielleicht nochmals vortreten, ziehen 
sie aber meist vor 9 Uhr endgiiltig ein, um etwa nachmittags nochmals 
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einen Werbeversuch zu machen. Der ist in der Regel ohne Erfolg, denn 
die Mannchen sind nachmittags und cbends weniger aktiv als friih- 
morgens. 

Am nachsten Tag beginnt das gleiche Spiel und so auch an den folgen- 
den Tagen. Unter giinstigen AuBenbedingungen kann ein Weibchen 
etwa eine Woche auf Begattung warten, dann aber trocknet es ein. 
Erscheinen keine Mannchen, so werden die Versuche, ohne Begattung 
Kier zu legen, wiederholt. Weibchen, die vergebliche Versuche unter- 
nommen haben, unbesamte Eier zu legen, sind an der Art, wie sie in der 
nachsten Werbezeit die Legeréhre strecken, erkennbar: Die Legeréhre 
tritt wohl sehr stark vor, das Abdomen aber ist ventralwarts etwas 
eingekriimmt, nicht nach dorsal wie beim frischen Weibchen. 

Wir priiften in Klausurexperimenten die meisten Weibchen aller 
bisexuellen Zuchten, welche wir durchfiihrten darauf, ob sie ohne Be- 
gattung Hier legen. Dasselbe geschah mit Freilandtieren. Ein Teil der 
Befunde an Zuchttieren ist in Tabelle 3 zusammengestellt. 

Wie die Tabelle zeigt, gelingt es der Mehrzahl der Weibchen nicht, 
unbesamte Eier zu legen; Versuche zur Ablage stellten wohl alle an, aber 
sie gliickten nicht. Der Prozentsatz der Weibchen, die Erfolg haben, ist 
immerhin groB; meist werden nur vereinzelte Eier abgelegt, nicht selten 
aber k6énnen fast vollstindige oder vollstandige parthenogenetische 
Gelege entstehen. 

Ob wir nun das zu priifende Weibchen einer Lokalform entnehmen, 
die aus einem Gebiet stammt, in welchem die bisexuelle Triquetrella 
verbreitet ist, oder aus einer Gegend, wo sie selten ist, oder ob das 
Weibchen von einem Fundplatz stammt, an dem neben der bisexuellen 
Form noch eine parthenogenetische Form oder beide parthenogenetischen 
Formen vorkommen, das Verhalten der bisexuellen Weibchen ist immer 
dasselbe; gretfbare Unterschiede fanden wir nicht. 

Die Zahl-der unbesamt abgelegten Eier diirfte tibrigens an und fir 
sich kaum viel aussagen iiber eine etwa vorhandene Tendenz zur Par- 
thenogenese. So legen unbegattete Weibchen von Solenobia manni 
meist viele Kier, und vollstindige Gelege sind eher haufiger als bei 
Triquetrella, obwohl Manni rein bisexuell ist oder zu sein scheint. An 
die Wiener Entomologen (Manni ist in der Umgebung Wiens haufig!) 
sei die Bitte gerichtet, Manni zu priifen; vielleicht gibt es doch partheno- 
genetische Lokalformen. 


b) Die Entwicklung im unbesamten Ei bisexueller Weibchen 


. Unsere Klausurexperimente verfolgten das Ziel, aus bisexuellen 
Stémmen eine parthenogenetische Linie zu bekommen. Das glickte 
nicht (vgl. Tabelle 3, rechte Halfte); wohl erhielten wir einige schliipfende 
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Raupchen, sie gingen aber kurz nach dem Verlassen der Eischale ein 
(Kolonne 5). 

In der tiberwiegenden Mehrzahl der Eier beginnt die Entwicklung 
nicht, oder sie ist éuBerlich doch nicht feststellbar (wo wir die Zahl der 
Kier ohne Entwicklung nicht notierten, enthalt die Kolonne 1 ein +-); 
geht die Entwicklung nicht an oder kommt sie doch nicht weit, so 
bleiben die Eier wei8 und verfarben sich dann, wenn der Dotter ein- 
trocknet, gelb. Entwickelt sich das Ei, so sieht man als erstes das 
Augenpigment; viele Embryonen kommen nicht tiber dieses Stadium 
(Kolonne 2) hinaus. Die Entwicklung kann aber auch bis zum fast 
fertigen (Kolonne 3) oder fertigen Raupchen (Kolonne 4) fiihren. 

Man wird auch hier wieder vermuten, daB die Entwicklung im un- 
besamten Ei bei den bisexuellen Stémmen mit einer Tendenz zur Parthe- 
nogenese am weitesten kommt. Aber auch diese Folgerung ist frag- 
wiirdiger Natur. So stellten wir an unbesamten Eiern von Manni fest, 
daB die Entwicklung hier sehr haufig bis zum fertigen Raupchen geht, 
obwohl es sich, wie bereits gesagt, um eine rein bisexuelle Form handelt. 

DaB bei rein zweigeschlechtlichen Schmetterlingen akzidentelle 
Parthenogenese relativ haufig beobachtet wurde, ist bekannt (vgl. 
SEILER 1923, S. 65f., bei VANDEL ist die Literatur bis 1931 zusammen- 
gestellt, S. 150f.; vgl. auch SuoMALAINEN 1950 und Wuite 1954). Auf 
Einzelheiten brauchen wir nicht einzugehen. Als Beispiel sei nur auf die 
auBergewohnlich groBen Erfahrungen an Bombyx mori hingewiesen. 
AstaurRov faBt 1940 die Befunde folgendermaBen zusammen: 

1. Bei allen Rassen von Bombyx mori kann in unbesamten Eiern 
die Entwicklung spontan beginnen (= rudimentare Parthenogenesis). 

2. Diese spontane Parthenogenese variiert stark in verschiedenen 
Gelegen ein und derselben Rasse. ‘‘This capacity depends, therefore, 
on the individual largely obscure properties of the female” (S. 222). 

3. Die Fahigkeit zur rudimentaren Partherogenese ist am geringsten 
bei europiaischen, monovoltinen Rassen, sie ist héher bei chinesischen 
monovoltinen Rassen, noch héher bei der Bagdad-Rasse, am héchsten 
bei orientalischen, bivoltinen und polyvoltinen Rassen. 

4. “The majority of spontaneously developing eggs pass only the 
early stages of development, i.e. maturation divisions and a limited 
number of cleavages. These ova promptly dry up without changing in 
colour. The minority of eggs (usually less than 10 per cent, and in the 
majority of races less than 3 per cent) reach the stage of a more or less 
regular serosa, and show a more or less normal change in pigmentation. 
Among them a very small number of normally developing ova attains 
the stage of completely formed larvae, which as a rule are uncapable 
of hatching. Only an insignificant number of eggs (0,0001 to 0,00001 
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of the total number of eggs) produces viable 
parthenogenetic caterpillars (‘accidental’ or 
‘occasional’ complete parthenogenesis)’’ 
(S. 222). 

Die Chancen, bei der bisexuellen Solenobia 
triquetrella aus unbesamten Hiern eine par- 
thenogenetische Linie zu bekommen, sind also © 
bestimmt nicht gréBer als bei Bombyx mori. 

Bombyx mori ist auch das klassische 
Objekt fiir die Versuche, mit kiinstlichen 
Mitteln die Entwicklung im unbesamten Ei 
anzuregen. Japanische und russische Forscher 
haben hier die Fiihrung. Da ihre Ergebnisse 
unsere Probleme nicht direkt beriihren, sei 
nur auf die Literatur verwiesen, die bei 
AsTauRov (1957) gréBtenteils aufgefiihrt ist. 


c) Das Sexualverhiltnis der bisexuellen 
S. triquetrella 

Das Sexualverhaltnis der bisexuellen Aus- 
gangsform, aus welcher die parthenogene- 
tischen Formen entstanden sind, wird bei 
den Uberlegungen nach der Art des Uber- 
ganges eine wichtige Rolle spielen. 

Auf sehr verschiedene Weise kann das 
Sexualverhiltnis bestimmt werden. Am wenig- 
sten zuverlissig kann das durch Aufzucht- 
experimente geschehen (relativ groBe Sterb- 
lichkeit!). Da wir aber hier iiber ein sehr 
groBes Material verfiigen, diirfen die Ergeb- 
nisse nochmals (vgl. SEILER und PucuTa 
1956, S.125) erwaihnt werden. Zu Kreuzungs- 
zwecken und der Parthenogenesefragen wegen 
zogen wir jahrlich bisexuelle Staémme der 
verschiedensten Herkunft auf und erhielten 
beispielsweise im Zuchtjahr 1946/47 ein Ver- 
haltnis 9:¢ von 1:1,002 (xn = 919); die 
bisexuelle Lagernform gab in den Jahren 
1940—1944 1:0,893 (n = 860). Also hier wie 
dort annahernd ein Verhaitnis von 1:1. 

Beim XO-Typus kann das Sexualverhilt- 
nis sozusagen ausder Quelle geschépft werden, 
also aus der Verteilung des X in der Reduk- 
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Tabelle 4. Die Sexualverhidltnisse frisch geschliipfter Réiupchen von verschiedenen 
Lokalformen der bisexuellen Triquetrella 

































































; Raup- | Raup- s 
: Lokalform roy Ver- Datum chen chen oe 
Nr und Gelege-Nr. eres luste Gas an i. Ss. _ 
-9f=¢ 
1 Thun (Bern) 152 64 — | 22.3.48 | 32 32 | 50,0 | 50,0 
2 OberdieBbach (Bern) | 62 — | 29.3.48 | 28 34 | 45,3 | 54,8 
317 
3a Biirglen (Albis, Ziirich)} 76 — 6. 4. 48 43 33 | 56,6 | 43,4 
615 
b Biirglen (Albis, Ziirich)| 38 — 6.4. 48 19 19 | 50,0 | 50,0 
616 
4a Schnebelhorn (Ziirich)| 81 (30) | 10.4.48 37 44 |45,7 | 54,3 
723 
b Schnebelhorn (Ziirich) | 105 1 13. 4.48 48 56 | 46,2 | 53,9 
785 
c Schnebelhorn (Ziirich) | 95 (13) | 10.4.48 | 46 49 | 48,5 | 51,6 
a—c | Schnebelhorn (Ziirich) 2 | il 149 | 46,8 | 53,2 
5 Biirglen 2 x Schnebel-} 70 — | 12.4.48] 36 34 |51,4| 48,6 
horn g¢ 755 
6a Linza.d.D. 114 77 3 19.4. 56 36 38 | 48,6 | 51,3 
b Linza.d.D. 115 40 2 19. 4. 56 19 19 | 50,0 | 50,0 
c Linza.d.D. 145 41 — | 22.4.56] 20 21 | 48,8 | 51,2 
a—c Linz a. d. D. a 75 78 | 49,0] 51,0 
7 Saualpe (Karnten) | 48 2 1 19.4.56] 23 | 23 |50,0/ 50,0 
116 
8a Zirbitzkogel (Steier- 75 5 6. 6. 57 23 47 |32,9 | 67,2 
mark) 245 
b Zirbitzkogel (Steier- 70 1 6. 6. 57 30 37 | 44,8 | 55,2 
mark) 244) 
a—b]| Zirbitzkogel (Steier- a 53 84 | 38,7 | 61,3 
mark) 
1—7 = | 387 | 402 | 49,1) 50,9 





tionsteilung. Fir die Lokalform von Zirbitzkogel erhielten wir ein 
Verhaltnis von 1:1 (vgl. S. 79) und im Blastodermstadium fanden 
wir fiir Dirschlagli ebenfalls ein Verhaltnis von 1:1 (vgl. S. 84). 

Hier handelt es sich aber natiirlich nur um ein bescheidenes Beob- 
achtungsmaterial. An einem ausreichenden Zahlenmaterial aber kann 
das primare Sexualverhaltnis an den eben aus der Eischale schliipfen- 
den Raupchen sicher ermittelt werden, Die Unterscheidung der Ge- 
schlechter an den Keimdriisen gelingt zwar auf diesem Entwicklungs- 
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stadium noch nicht, wohl aber an der Imaginalscheibe, aus welcher 
der mannliche Kopulationsapparat hervorgeht, an dem sog. Herold- 
schen Organ (H. O.) des 9. Segmentes, das im Schnittpraparat leicht 
zu finden ist (vgl. SEILER und Pucuta 1956, S. 135, Abb. 10). Die 
Mannchen haben ein H.O., die Weibchen haben keihes. 

In Tabelle 4 sind die Befunde zusammengestellt. Sie erstrecken 
sich auf Fundplatze, die rein bisexuell sind (Thun, Birglen, Zir- 
bitzkogel), und auf solche, die neben der bisexuellen Form noch 
eine parthenogenetische haben (OberdieBbach, Linz, Saualpe); auBer- 
dem ist der XO-Typus (Zirbitzkogel) und der XY-Typus (Schnebel- 
horn) vertreten. 

In der Regel schliipfen alle Raupchen, vorausgesetzt, daB die P-Tiere 
gesund sind und die begatteten Weibchen einen ausreichenden Samen- 
vorrat haben. Bei Nr.4a und ec war das letztere nicht der Fall. Die 
uibrigen, aus rein technischen Griinden entstandenen Verluste sind so 
klein, daB sie nicht ins Gewicht fallen. 

Wie die Tabelle zeigt, ist das Sexualveriiiltnis aller Lokalformen 
(vielleicht abgesehen von Zirbitzkogel) normal. 

Ob Zirbitzkogel wirklich eine Ausnahme macht, ist, wenn immer 
méglich, an neuem Material zu tiberpriifen. Die Kopulation und die 
Eiablage erfoigten (vgl. 8a und b der Tabelle 4) viel spater als bei den 
iibrigen Lokalformen. Nun ist bekannt, daB durch Temperaturfaktoren 
das Geschlechtsverhaltnis bei Psychiden mit dem XO-Typus verschoben 
werden kann (vgl. SEILER 1920) und daB es durch Warme zugunsten der 
Mannchen verschoben wird (loc. cit. S. 263). Ob hier der Grund liegt 
fiir die Abweichung vom normalen Sexualverhaltnis ? 


d) Bemerkungen iiber die Ergebnisse 


Die Untersuchungsergebnisse tiber Fragen, welche mit der Entstehung 
der Parthenogenese zusammenhiangen, entsprechen unseren Erwartungen 
ganz und gar nicht. 

Wir glaubten, annehmen zu diirfen, daB der Ubergang von der bi- 
sexuellen zur parthenogenetischen Vermehrung schrittweise erfolgt. In 
der Reflexkette, welche nach dem Schlipfen der bisexuellen Weibchen 
aus der Puppenhiille das Strecken der Legeréhre, das Warten auf die 
Begattung, das Einbiegen des Abdomens zur Eiablage und endlich die 
Ablage der Eier bedingt, kénnten sukzessiv Glieder ausfallen oder nicht 
mehr richtig funktionieren. 

Der Begattungsvorgang lést das Einbiegen des Abdomens zur Ab- 
lage aus und die gefiillte Samenblase die Eiablage selbst, denn wird ein 
Weibchen von einem alten Mannchen, das kein Sperma mehr hat, 
begattet, so biegt es wohl zur Ablage ein, versucht auch zu legen, das 
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geht aber nicht; es streckt sich erneut, laBt die Legeréhre vortreten und 
legt nach einer zweiten Begattung erst, wenn die Samenblase ganz oder 
doch teilweise gefiillt ist. 

Wird das Weibchen aber von einem Mannchen begattet, dessen 
Spermavorrat nicht mehr ausreichend ist, so legt das Weibchen, bis es 
kein Sperma mehr hat, versucht dann unbesamte Eier zu legen; ab und 
zu mag das gliicken, in der Regel streckt es erneut die Legerdhre. Daraus 
geht hervor, daB die Anwesenheit von Eiern im Abdomen oder die 
richtige und erfolgreiche Funktion der Besamungsapparatur oder beides 
mit eine Rolle spielt. 

Es ist uns nicht gegliickt, eine bisexuelle Lokalform von Triquetrella 
zu finden, deren Weibchen sich nach dem Schliipjen aus der Puppenhiille 
merklich anders verhalten wiirden als die Weibchen rein bisexueller Sole- 
nobien. 

Wir vermuteten weiter, daB die Entwicklung im unbesamt abgelegten 
Ei der bisexuellen T'riquetrella weitergehen und geordneter verlaufen 
kénnte als bei rein bisexuellen Solenobien, und stellten fest, daB, falls 
tiberhaupt ein Unterschied besteht, er nicht groB sein kann. 

Vielleicht ist aber diese Feststellung voreilig, denn wir haben die 
Entwicklung im unbesamten Ei nur nach dem beurteilt, was man auBer- 
lich sehen kann. Unser Ziel war ja, eine parthenogenetische Linie aus 
unbesamten Hiern der bisexuellen Form zu bekommen. Eine genaue 
Prifung an Schnittpraiparaten kénnte sehr wohl zu einem anderen Re- 
sultat fiihren. 

Endlich ist auch unsere Vermutung, daB8 das Sexualverhialtnis der 
bisexuellen T'riquetrella vom normalen abweichen und zugunsten des 
weiblichen Geschlechts verschoben sein kénnte, bestimmt nicht richtig; 
der Geschlechtschromosomen-Mechanismus lauft unter normalen AuBen- 
bedingungen bei der bisexuellen T'riquetrella, woher auch die Lokal- 
formen stammen mégen, rein zufallsmaBig ab. Die eine Ausnahme, die 
wir fanden (Zirbitzkogel), mu8 weiter gepriift werden. 

Bei der Schilderung der Zytologie der diploid parthenogenetischen Form 
werden wir wichtige Erginzungen zu der Frage des primaren Sexual- 
verhaltnisses bringen; auBerdem werden uns die Ergebnisse aus der 
Kreuzung der diploid parthenogenetischen 9 x ¢ der bisexuellen Form 
zu konkreten Vorstellungen iiber die Art des Uberganges von der bi- 
sexuellen zur parthenogenetischen Fortpflanzung fiihren. 


Zusammenfassung 
Die wesentlichen Befunde unserer Untersuchung kénnen wie folgt 
zusammengefaBt werden: 
1. Die bisexuelle Solenobia triquetrella hat entweder den XO- oder 
den XY-Typus der Geschlechtschromosomen. Beim XO-Typus betragt 
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die diploide Chromosomenzahl 62 (= 3):61 (= 9). Das X gehért zur 
Kategorie der grofen Chromosomen. Beim XY-Typus sind in beiden 
Geschlechtern diploid 62 Chromosomen vorhanden; das XY-Paar ist, 
jedenfalls wihrend der Reifeteilungen, nicht identifizierbar. 

2. Am gleichen Fundplatz kann der XO- und der XY-Typus vor- 
handen sein. Aus der Tatsache, daB die XO-Tiere nicht von den XY- 
Tieren unterschieden werden kénnen und soviel wie sicher Kreuzungen 
zwischen beiden Typen vorkommen, folgt, daB das Y leer sein mu8 und 
daB T'riquetrella sich im Ubergang vom XY- zum XO-Typus befindet. 

3. Wie dieser Ubergang vom XY- zum XO-Typus sich vollzieht, zeigt 
vielleicht die bisexuelle Form von Schnebelhorn. Sie hat haploid 
31 Chromosomen, darunter ein XY-Paar. AuBerdem kann aber noch 
ein groBes, tiberzihliges Y (entstanden durch Non-Disjunction der 
Geschlechtschromosomen und durch homosomale Duplikation) vor- 
handen sein. Kommt das ii. Y in das mannliche Geschlecht (XX u.Y 3), 
so wird es in der Samenreifung eliminiert. In der Eireifung von XY u.Y 2 
kann das ii.Y in den ersten Richtungskérper gelangen und wird damit 
ebenfalls eliminiert. Haufiger allerdings wandert das i.Y nach innen, 
kommt so meist in den weiblichen Vorkern und wird damit weiter- 
geschleppt. 

In einem zweiten Teil der Arbeit (Kapitel 5) werden Beobachtungen 
zum Parthenogeneseproblem mitgeteilt: 

1. Es ist nicht gegliickt, eine bisexuelle Lokalform von T'riquetrella 
zu finden, deren Weibchen sich in ihrem Verhalten von den Weibchen 
rein bisexueller Solenobien unterscheiden wiirden. 

2. Auch in der Entwicklung des unbesamt abgelegten Eies bisexueller 
Weibchen unterscheidet sich T'riquetrella — wie es vorerst den Anschein. 
hat — kaum von den iibrigen Solenobien. 

3. Entgegen der Erwartung ist das Sexualverhaltnis der bisexuellen 
Triquetrella normal. 

4. Wie sich der Ubergang von der bisexuellen zur parthenogene- 
tischen Vermehrung vollzieht, ist vorerst also noch unklar. Die Be- 
obachtungen iiber das Verhalten und iiber die Zytologie der diploid 
parthenogenetischen T'riquetrella und vor allem die Kreuzungsergebnisse 
diploid parthenogenetischer 9 x g werden uns, wie sich zeigen wird, 
weiterfiihren. 
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Erklarung der Abbildungen auf Tafel I 


Alle Photos sind von Prof. RucH mit seiner Leitz-Spezialapparatur aufgenommen 
worden. Optik: Leitz Fluorit '/,., n. A. 1,32, Periplanokular 8mal 


Abb. 1—11. Eireifung bei der Form von Schnebelhorn mit dem iiberzihligen Y. 
Vergr. 1250mal 


Abb. 1. Friihe Anaphase der ersten Reifeteilung. Die Elimination ist noch nicht ab- 
geschlossen. Links das t.Y 


Abb. 2. Anaphase nach Abschlu8 der Elimination; wieder links das i.Y, ausgezogen. 
Die Spindelachsen stehen bei J und 2 schief zur Eioberflaiche 


Abb. 3. Anaphase, die Spindelachse steht senkrecht zur Eioberfliche; das t.Y (links) 
noch stirker gestreckt 


Abb. 4. Anaphase, das ii.Y im Begriff nach innen zu wandern 


Abb. 5. Spitere Anaphase; die Spindel trotzdem noch im Dotter, Achse schief zur 
Eioberfliche; ii. Y noch unentschieden zwischen beiden Tochterplatten, mit dem verdiinnten 
Mittelteil im Aquator 


Abb. 6. Beginn der Interkinese. Spindelfasern in der Region des Aquators aufgelést; 
ui.Y innen 
Abb. 7. Interkinese. Die Chromosomen beider Tochterplatten liegen nicht mehr in 
einer Ebene. Das Eliminationschromatin in diesem Falle kernartig; i.Y innen, deutlich 
_ aweiteilig 
Abb. 8u. 9. Spitere Interkinese. Die Bildung der zweiten Reifespindel beginnt. 
Das i. Yin Abb. 8 innen, in Abb. 9 auBen; in Abb. 9 auBen Stiicke der Eischale zu sehen 


Abb. 10 u. 11. Metaphase der zweiten Reiféteilung; in Abb. 10 ti.Y innen zwischen 
Eliminationsmasse und der inneren Aquatorialplatte; links oben ein Stiick Eischale. 
In Abb. 11 i.Y mit der Langsachse in der 4uBeren Aquatorialplatte 


Abb. 12—16. Spermatogenesebilder. Vergr. 2000mal 


Abb. 12. Erste Reifeteilung aus dem Hoden der Lokalform von Lirz a. d. Donau. 
Teilstiick einer Zyste mit Metaphasen I. Chromosomenzahl 31 


Abb. 13. Dasselbe aus dem Hoden eines Maénnchens von Schnebelhorn. Chromosomen- 
zahl 32. Das groBe Chromosom ist das i.Y 


Abb. 14. Schnebelhorn-¢. Links eine Metaphase II mit dem groBen i.Y; im Plasma 
ein extranuklearer Kérper; rechts unten Telophase I, das ti. Y im Aquator, nur im Schatten 
zu sehen; rechts oben 2 angeschnittene TelophasenI, das iti.Y geht in beiden Fiillen 
ungeteilt an einen Spindelpol 


Abb. 15. Schnebelhorn- ¢. Metaphasen II von Tochterzellen, deren Spindelachsen senk- 
recht zueinander stehen; zwischen beiden Aquatorialplatten das eliminierte, zweiteilige ti. Y 


Abb. 16. Schnebelhorn- ¢. Metaphase I zum Vergleich 
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